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Voor het natuurbeleid is het van belang inzicht te krijgen in de meerwaarde van het begrip ecologische veerkracht, mede in 
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Samenvatting 
Doel en achtergrond 
Voor het natuurbeleid en de ruimtelijke planning is het van belang inzicht te krijgen in de meerwaarde 
van het begrip ecologische veerkracht, mede in het licht van de toename van verstoringen (zowel in 
frequentie als intensiteit) door de klimaatverandering. Wanneer het mogelijk is de ecologische 
veerkracht van ecosystemen te kwantificeren en handvatten te ontwikkelen waarmee de ecologische 
veerkracht van een ecosysteem door beheer en ruimtelijke planning versterkt kan worden dan kan dit 
een belangrijke bijdrage leveren aan het klimaatbestendiger maken van de natuur. Ook het duurzaam 
leveren van ecosysteemfuncties die belangrijk zijn voor de maatschappij (zie Natuurverkenning  
2010-2040 (PBL, 2012)) is een drijfveer voor het operationaliseren van het begrip veerkracht. Het 
doel van dit verkennend onderzoek was om het begrip ‘veerkracht van ecosystemen’ te 
operationaliseren in de context van het natuurbeleid. De mogelijkheden zijn onderzocht voor de 
ontwikkeling van een indicator van ecologische veerkracht en herstelvermogen van ecosystemen. 
Deze indicator zou bruikbaar moeten zijn op nationale schaal en met de Metanatuurplanner berekend 
moeten kunnen worden.  
 
In dit werkdocument zijn de meest kansrijke benaderingen voor het operationaliseren van het begrip 
ecologische veerkracht nader onderzocht. De analyse concentreerde zich op moeras- en 
bosecosystemen. De bruikbaarheid van het begrip veerkracht in deze studie concentreert zich niet 
alleen op het functioneren en herstelvermogen van ecosystemen, maar richt zich ook op de relatie 
tussen de veerkracht van ecosystemen enerzijds en de duurzame aanwezigheid van zeldzame 
soorten anderzijds. Vanuit het natuurbeleid is de duurzame instandhouding van zeldzame soorten 
namelijk een belangrijke doelstelling. Het is daarom relevant in hoeverre de veerkracht van 
ecosystemen ook kan bijdragen aan het realiseren van deze doelstellingen.  
 
Het centrale thema van het veerkrachtconcept is de respons van ecosystemen op veranderingen 
(verstoringen). Een veerkrachtig ecosysteem heeft een zodanig adaptief vermogen dat het ondanks 
verstoringen toch blijft functioneren. Het is de capaciteit van ecosystemen om verstoringen te 
absorberen en te veranderen waarbij het adaptieve vermogen behouden blijft (Gunderson, 2000; 
Carpenter et al., 2001) en het belangrijke ecosysteemfuncties kan blijven vervullen. De laatste jaren 
verschijnen in de literatuur concrete pogingen om het begrip veerkracht te operationaliseren voor het 
natuurbeleid. Kansrijke ontwikkelingen hebben betrekking op het operationaliseren van begrippen als 
‘response- en effectdiversiteit’ (Elmqvist et al., 2003) waarbij soorten worden geclassificeerd op 
basis van hun respons op verstoringen evenals het effect dat dit heeft op de functionele diversiteit 
van het ecosysteem. Ook laten recente studies een positieve relatie zien tussen veerkracht en de 
ruimtelijke heterogeniteit van natuurgebieden en het omringende landschap (Bengtsson et al., 2003).  
 
Deze voortschrijdende inzichten in het functioneren van ecosystemen bij verstoringen bieden goede 
mogelijkheden de natuurkwaliteit beter in kaart te brengen op grond van ecologische veerkracht. Als 
er inderdaad een relatie zou bestaan tussen een hoge heterogeniteit en een grote functionele 
diversiteit en een groot herstelvermogen dan heb je daarmee een factor in handen waarop het 
natuurbeleid kan sturen. Heterogeniteit is namelijk tot op zekere hoogte door beheer en ruimtelijke 
planning te beïnvloeden. De ontwikkeling van een graadmeter die de heterogeniteit van een 
natuurgebied en het omringende landschap in verband brengt met de functionele diversiteit en 
herstelvermogen zou daarmee de operationalisering van het begrip veerkracht een stap dichterbij 
brengen. De verwachting is dat gebieden met een hoge heterogeniteit een grotere functionele 
diversiteit herbergen dan homogene gebieden. Het herstelvermogen van dergelijke gebieden wordt 
hoger naarmate er meer soorten voorkomen met een brede tolerantie, een zekere resistentie tegen 
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verstoringen of een groot herstelvermogen na een verstoring. Daarnaast is het de vraag of zeldzame 
soorten afwijkende eigenschappen hebben vergeleken met de verdeling van kenmerken van de 
gehele soortgroep. De volgende onderzoeksvragen stonden centraal: 
• Welke eigenschappen van soorten kunnen worden onderscheiden en hoe hangen deze samen 
met de functionele diversiteit en herstelvermogen?  
• Bestaat er een verschil in de verdeling van eigenschappen tussen zeldzame en algemeen 
voorkomende soorten?  
• Bestaat er een relatie tussen de mate van heterogeniteit van gebieden en het omringende 
landschap en de verdeling van de eigenschappen van de voorkomende soorten? 
 
Methoden 
Allereerst is onderzocht welke nationale GIS-bestanden beschikbaar zijn als basis voor het berekenen 
van de heterogeniteit, omdat het de bedoeling is om een indicator op nationale schaal te 
ontwikkelen. Vervolgens heeft een selectie plaatsgevonden van landschapsindices die binnen de 
landschapsecologie zijn ontwikkeld waarmee de heterogeniteit van landschappen kan worden 
berekend. Heterogeniteitsmaten zijn berekend met Fragstats voor een selectie van moerasgebieden 
en bosgebieden waar voldoende waarnemingen van planten en dagvlinders beschikbaar waren. 
Vanuit een centraal punt zijn 5 buffers aangehouden met een straal van 500, 1000, 2000, 5000 en 
10.000 meter. Het moerasecosysteem bestaat uit de landschapstypen water, rietmoeras, 
moerasbossen en natuurlijk grasland. Het bosecosysteem bestaat uit loofbos of naaldbos 
onderverdeeld in drie hoogteklassen: 0-5 m, 5-15 m en hoger dan 15 m. 
 
De eigenschappen van planten en dagvlinders zijn bepaald op basis van literatuur. De eigenschappen 
zijn onderverdeeld in eigenschappen die samenhangen met resistentie voor verstoringen, 
herstelvermogen na een verstoring en tolerantie voor variatie in milieufactoren.  
 
De verdeling van eigenschappen tussen zeldzame en algemene soorten is onderzocht door middel 
van een statistische analyse waarbij de Wilcoxon test en Fischer’s exact test zijn gebruikt. 
 
De relatie tussen het voorkomen van eigenschappen en de heterogeniteit van het landschap is 
geanalyseerd met een RLQ-analyse (Doledec et al., 1996). De RLQ-analyse is een relatief nieuwe 
statistische methode die gebruikt kan worden om de eigenschappen van soorten te relateren aan de 
eigenschappen van de gebieden waarin ze voorkomen. Met de RLQ-analyse kan een directe relatie 
worden gelegd tussen heterogeniteitsmaten van de gebieden enerzijds en de eigenschappen van 
soorten anderzijds, via de abundantie van de soorten per gebied. Met de ‘Fourth Corner analyse’ 
(Dray & Legendre, 2008) wordt vervolgens de significantie getest van de met de RLQ-analyse 
gevonden relaties tussen eigenschappen en heterogeniteitsmaten.  
 
Resultaten  
De heterogeniteit van het landschap is beschreven met de Shannon-index, een maat voor de 
diversiteit aan landgebruikstypen, de Contagion-index een maat voor de aggregatie van 
landschapstypen, de lengte aan sloten en de lengte aan bomenrijen en oppervlakte moeras of bos. 
De Shannon-index en de Contagion-index zijn zowel voor het gehele landschap als per 
ecosysteemtype (moeras of bos) berekend. Het blijkt dat met name bij vlinders de zeldzame soorten 
een significant geringere tolerantie en herstelvermogen hebben ten opzichte van de algemene 
soorten (zie paragraaf 3.2.1 voor moeras en paragraaf 3.4.1 voor bos). Voor planten beperken de 
verschillen zich tot een smallere range voor vocht en stikstof bij de zeldzame moerasplanten (zie 
paragraaf 3.3.1). Voor bosplanten was het aantal zeldzame soorten te gering om verschillen vast te 
kunnen stellen. 
 
Met een RLQ-analyse is bepaald of de verdeling van eigenschappen in heterogene landschappen 
afwijkt van die van homogene landschappen. Voor moerasvlinders komt naar voren dat 
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eigenschappen die samenhangen met herstelvermogen en tolerantie vaker voorkomen in heterogene 
landschappen uitgedrukt in Shannon-index moeras, Contagion-index moeras en slootlengte (zie 
paragraaf 3.2.2 en de samenvatting in hoofdstuk 4). Ook voor moerasplanten zijn relaties gevonden 
met deze heterogeniteitsmaten echter de relaties zijn zwakker en spelen op kleinere afstand: voor 
planten op 500 m en voor vlinders op 2000 m (zie paragraaf 3.3.2 en hoofdstuk 4). 
 
De resultaten voor bossen zijn minder eenduidig. Ook voor bossen geldt dat vlinders op grotere 
afstand reageren dan planten: respectievelijk 5000-10.000 meter en 500-1000 meter. Voor 
dagvlinders komen eigenschappen die samenhangen met herstelvermogen en tolerantie vaker voor 
in landschappen met een grote lengte aan sloten en opgaande begroeiing (zie paragraaf 3.4.2 en de 
samenvatting in hoofdstuk 4). Daarnaast is de Contagion-index voor bos belangrijk, maar de 
Shannon-index niet. Voor planten worden vaker significante relaties gevonden met de heterogeniteits-
maten gebaseerd op het gehele landschap in plaats van alleen de boselementen (zie paragraaf 3.5.2 
en hoofdstuk 4). Over het algemeen nemen de eigenschappen die samenhangen met tolerantie juist 
af bij een toename van de Shannon-index landschap en Contagion-index landschap. Het is de vraag of 
heterogeniteit op basis van boshoogte een ecologisch relevante maat is met name voor bosplanten. 
De hoogteklassen 0-5 en 5-15 staan voor jonge bossen, waarin het bosmilieu wellicht nog niet 
geschikt is voor karakteristieke bossoorten. Ook zou een grote variatie in boshoogtes juist ten koste 
kunnen gaan van het boskernmilieu. Ten slotte staat het kunstmatige karakter van de Nederlandse 
bossen mogelijk het functioneren van heterogeniteit in de weg: bossen worden aangeplant en gekapt 
en daarmee is een deel van de heterogeniteit kunstmatig en niet het resultaat van natuurlijke 
processen.  
 
Wanneer de resultaten worden gekoppeld aan soorten dan blijkt dat de zeldzame soorten vaak 
relatief weinig van de eigenschappen bezitten die samengaan met veerkracht en herstelvermogen, 
met name bij dagvlinders (zie paragraaf 4.1). Met andere woorden het zijn juist de algemenere 
soorten die bijdragen aan het herstelvermogen van een ecosysteem na een verstoring en de 
heterogeniteit van het landschap lijkt deze soorten daarbij te ondersteunen. Het is niet duidelijk wat 
dit resultaat nu betekent voor het voorkomen van zeldzame soorten. Het zou bijvoorbeeld kunnen 
betekenen dat de zeldzame soorten niet perse belangrijk zijn voor de veerkracht en het herstel van 
ecosystemen. Maar mogelijk profiteren de zeldzame soorten wel indirect van een goed 
herstelvermogen van het ecosysteem als geheel. Het kan ook zijn dat de beschreven 
heterogeniteitsmaten wel van betekenis zijn voor de algemene soorten (habitat generalisten) maar 
niet specifiek genoeg zijn voor zeldzame soorten (habitat specialisten). Specifieke verschillen in 
habitatkwaliteit en beheer konden met deze analysemethode niet worden meegenomen, omdat 
hiervoor de land dekkende GIS-informatie ontbreekt. 
 
De analyses hebben laten zien dat in heterogene gebieden vaker eigenschapswaarden voorkomen, 
die samenhangen met een groot herstelvermogen na een verstoring of een zekere weerstand tegen 
verstoringen. Dit zijn eigenschappen die de veerkracht van het ecosysteem bij een toenemende kans 
op weersextremen ten goede zullen komen. In de Metanatuurplanner zou de heterogeniteit van 
gebieden aanvullend op de gebiedsgrootte als extra factor kunnen worden meegenomen. 
 
Het is aannemelijk dat veerkrachtige ecosystemen bij zullen dragen aan de zekerheid van levering 
van ecosysteemdiensten nu en in de toekomst. Een ecosysteem met een goede vertegenwoordiging 
van deze eigenschappen is minder gevoelig voor verstoringen en heeft daarmee een hogere 
veerkracht. In dergelijke ecosystemen zal ook de levering van ecosysteemdiensten beter 
gewaarborgd zijn. Een volgende onderzoeksstap zou kunnen zijn om van alle moerasgebieden in 
Nederland de heterogeniteit te bepalen als indicator voor het herstelvermogen. 
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1 Inleiding 
1.1 Probleemsituatie en achtergrond 
Het Nederlands natuurbeleid heeft er door klimaatverandering een extra drukfactor bijgekregen. 
Verzuring, verdroging, vermesting en versnippering hebben het realiseren van natuurdoelen al flink 
onder druk gezet. Met onder meer effectgerichte maatregelen wordt geprobeerd nadelige effecten 
van deze ver-thema’s tegen te gaan en hierbij zijn belangrijke successen geboekt. De vraag doet zich 
voor of veerkrachtige ecosystemen beter opgewassen zijn tegen de extra verstoringen door 
klimaatverandering omdat veerkrachtige ecosystemen beter in staat zouden zijn om verstoringen op 
te vangen (Vonk et al., 2010). Daarnaast is het de vraag hoe het veerkrachtconcept kan worden 
geoperationaliseerd voor het natuurbeleid (Kramer et al., 2009).  
 
Het centrale thema van het veerkrachtconcept is de respons van ecosystemen op veranderingen 
(verstoringen). Een veerkrachtig ecosysteem heeft een zodanig adaptief vermogen dat het ondanks 
verstoringen toch blijft functioneren. Het is de capaciteit van ecosystemen om verstoringen te 
absorberen en te veranderen waarbij het adaptieve vermogen behouden blijft (Gunderson, 2000, 
Carpenter et al., 2001) en belangrijke ecosysteemfuncties kan blijven vervullen. Het begrip veer-
kracht is de afgelopen decennia zeer uitgebreid bediscussieerd in de wetenschappelijke literatuur 
zonder dat dit tot bruikbare handvatten voor het natuurbeleid heeft geleid (Sterk et al., 2013). 
Recentelijk verschijnen in de literatuur echter concrete pogingen om het begrip veerkracht te 
operationaliseren voor het natuurbeleid. Kansrijke ontwikkelingen hebben betrekking op het 
operationaliseren van begrippen als ‘response- en effectdiversiteit’ (Elmqvist et al., 2003) waarbij 
soorten worden geclassificeerd op basis van hun respons op verstoringen evenals het effect dat dit 
heeft op de functionele diversiteit van het ecosysteem. Ook de positieve relatie tussen veerkracht en 
de ruimtelijke heterogeniteit van natuurgebieden en het omringende landschap (Bengtsson et al., 
2003) biedt aanknopingspunten. Deze voortschrijdende inzichten in het functioneren van 
ecosystemen bij verstoringen bieden goede mogelijkheden de natuurkwaliteit beter in kaart te 
brengen op grond van ecologische veerkracht.  
 
Voor het natuurbeleid en de ruimtelijke planning is het van belang inzicht te krijgen in de meerwaarde 
van het begrip ecologische veerkracht, mede in het licht van de toename van verstoringen (zowel in 
frequentie als intensiteit) door de klimaatverandering. Wanneer het mogelijk is de ecologische 
veerkracht van ecosystemen te kwantificeren en handvatten te ontwikkelen waarmee de ecologische 
veerkracht van een ecosysteem door beheer en ruimtelijke planning versterkt kan worden dan kan dit 
een belangrijke bijdrage leveren aan het klimaatbestendig maken van de natuur. Ook het duurzaam 
leveren van ecosysteemfuncties die belangrijk zijn voor de maatschappij (zie NVK 2010-2040 
(PBL,2012)) is een drijfveer voor het operationaliseren van het begrip veerkracht.  
 
Vanuit het natuurbeleid is de duurzame instandhouding van zeldzame soorten een belangrijke 
doelstelling. Het is daarom relevant te weten in hoeverre de veerkracht van ecosystemen ook kan 
bijdragen aan de instandhouding van zeldzamen soorten. 
 
 
1.2 Operationaliseren van het begrip veerkracht 
Functionele diversiteit: de som van de eigenschappen van soorten 
Soorten kunnen in functionele groepen worden ingedeeld op basis van hun eigenschappen, 
bijvoorbeeld volgens de methode van Diaz et al. (2007) of Grime (2001) voor planten. Bepaalde 
planteneigenschappen kunnen worden gerelateerd aan veerkracht, omdat ze een functie hebben in 
het herstelvermogen van het systeem na een verstoring, zoals het voorkomen van een zaadbank, 
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aantal zaden, manier van verspreiden en dergelijke. Sommige eigenschappen hebben een directe 
relatie met de ruimtelijke kenmerken van het landschap, zoals het dispersievermogen van soorten in 
relatie tot de versnippering van het landschap (Ozinga et al., 2008). De wisselwerking tussen de 
kenmerken van het landschap enerzijds en de kenmerken van soorten anderzijds betekent dat het 
landschap ook invloed kan hebben op het voorkomen van deze kenmerken en de bijbehorende 
soorten in gebieden.  
 
Relatie heterogeniteit en veerkracht 
Het vergroten van de heterogeniteit van natuurgebieden en het omringende landschap wordt in 
toenemende mate genoemd als een van de kansrijke adaptatiemaatregelen voor het opvangen van 
verstoringen door weersextremen (zie review Heller & Zavaleta, 2009). Hodgson et al. (2009) stellen 
dat een focus op regio’s met een hoge milieuvariatie een goede strategie is om veerkracht te 
creëren omdat daarmee weersextremen beter kunnen worden opgevangen. De veerkracht van 
gebieden zou worden versterkt door meer heterogeniteit binnen gebieden en het omringende 
landschap te genereren. De heterogeniteit van een gebied en het omringende landschap speelt een 
belangrijke rol in het herstel na een verstoring. Herstel treedt op vanuit die delen van het gebied die 
niet zijn getroffen en van waaruit het getroffen deel opnieuw kan worden gekoloniseerd (intern 
geheugen). Heterogeniteit ontstaat in gebieden waar ruimte is voor overgangen van nat naar droog, 
voor open en dichte vegetatie, voor hoogteverschillen, enzovoort.  
 
Er begint empirische onderbouwing te ontstaan dat heterogeniteit inderdaad leidt tot minder grote 
fluctuaties in populaties (Piha et al., 2007, Oliver et al., 2010). In ons onderzoek willen we niet naar 
afzonderlijke soorten kijken maar naar de functionele diversiteit binnen soortengroepen. We willen de 
relatie onderzoeken tussen de heterogeniteit van een gebied en het omringende het landschap, en 
de functionele diversiteit van de in het gebied voorkomende soorten.  
 
Relatie heterogeniteit landschap, functionele diversiteit en herstelvermogen van het 
ecosysteem 
Als er inderdaad een relatie zou bestaan tussen een hoge heterogeniteit en een grote functionele 
diversiteit en een groot herstelvermogen dan heb je daarmee een factor in handen waarop het 
natuurbeleid kan sturen. Heterogeniteit is namelijk tot op zekere hoogte door beheer en ruimtelijke 
planning te beïnvloeden. De ontwikkeling van een graadmeter die de heterogeniteit van een 
natuurgebied en het omringende landschap in verband brengt met de functionele diversiteit zou 
daarmee de operationalisering van het begrip veerkracht een stap dichterbij brengen.  
 
De verwachting is dat gebieden met een hoge heterogeniteit een grotere functionele diversiteit 
herbergen dan homogene gebieden. Het herstelvermogen van dergelijke gebieden wordt hoger 
naarmate er meer soorten voorkomen met een brede tolerantie, een zekere resistentie tegen 
verstoringen of een groot herstelvermogen na een verstoring. Daarnaast is het de vraag of zeldzame 
soorten afwijkende eigenschappen hebben vergeleken met de verdeling van kenmerken van de 
gehele soortgroep. In hoeverre dragen zeldzame plantensoorten bij aan de functionele diversiteit en 
in hoeverre zijn zeldzame soorten afhankelijk van de heterogeniteit van het landschap? 
 
 
1.3 Onderzoeksvragen 
Het onderzoek is uitgevoerd in 2011 en 2012 en richt zich op planten en dagvlinders in twee eco-
systeemtypen: moerasgebieden en bosgebieden. De volgende onderzoeksvragen stonden centraal: 
• Welke eigenschappen van soorten kunnen worden onderscheiden en hoe hangen deze samen 
met de functionele diversiteit en herstelvermogen?  
• Bestaat er een verschil in de verdeling van eigenschappen tussen zeldzame en algemeen 
voorkomende soorten?  
• Bestaat er een relatie tussen de mate van heterogeniteit van gebieden en het omringende 
landschap en de verdeling van de eigenschappen van de voorkomende soorten?  
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2 Methoden  
2.1 Heterogeniteit landschap 
2.1.1 Landschapsindices 
Er zijn in de landschapsecologie een groot aantal maten ontwikkeld waarmee op basis van GIS-
kaarten de heterogeniteit van het landschap kan worden beschreven (bijvoorbeeld FRAGSTATS, 
McGarigal & Marks 1994; Wu & Hobbs 2007). In Tabel 1 staat een overzicht van veel gebruikte 
landscapsindices voor de heterogeniteit van landschappen.  
 
Heterogeniteit heeft te maken met variatie in condities (bijvoorbeeld droog-nat, open-gesloten habitat, 
expositie, geomorfologie, e.d.). Heterogeniteit kan worden gedefinieerd als: ruimtelijke discontinuïteit 
in ecologisch relevante kenmerken (Knaapen et al., 1999). Een gebied wordt als heterogener 
beschouwd naarmate er meer habitattypen en/of landgebruikstypen in voorkomen. Heterogeniteit 
wordt gedeeltelijk bepaald door het abiotisch functioneren van landschappen daarnaast speelt het 
menselijk landgebruik een belangrijke rol.  
 
Heterogeniteit omvat drie aspecten (Knaapen et al., 1999, zie Tabel 1): 
1. De diversiteit aan habitattypen en/of landgebruikstypen in het landschap. 
2. De configuratie, de mate van aggregatie van habitattypen en/of landgebruikstypen .  
3. De vorm ofwel de grilligheid van de samenstellende habitat en landgebruikselementen. 
 
In Tabel 4 staat een overzicht van veel gebruikte heterogeniteitsmaten waarmee de bovenstaande 
eigenschappen van heterogeniteit worden beschreven. Deze maten kunnen met het programma 
FRAGSTATS (http://www.umass.edu/landeco/research/fragstats/fragstats.html) worden berekend 
(McGarigal & Marks 1994;). In Bijlage 3 zijn de landschapsindices gedetailleerd beschreven.  
 
Tabel 1: Overzicht veel gebruikte landschapsindices voor het beschrijven van de heterogeniteit van het 
landschap 
Hoofd     
Categorie  
Index 
Naam 
Landschap 
index 
Omschrijving Bruikbaar voor meten 
heterogeniteit 
Diversiteit 
(Diversity 
metrics) 
Shannons  
Diversity Index 
of Shannon-
Wiener Index 
Oorspronkelijk afkomstig uit de 
ecologie, maar ook geschikt voor 
het beschrijven van de diversiteit 
aan landschapstypen 
Zeer veel gebruikte basale 
heterogeniteitsmaat geschikt om 
de diversiteit van landschapstypen 
te beschrijven 
Diversiteit 
(Diversity 
metrics) 
Simpsons 
Diversity Index 
Vergelijkbaar met de Shannon  
Diversity Index maar minder 
gevoelig voor zeer zeldzame 
landschapstypen.  
Idem, maar minder gevoelig voor 
zeldzame landschapstypen. 
Configuratie 
(Contagion or 
Interspersion 
metrics) 
Contagion-index  Mate van aggregatie van het 
landschap. Het over alle 
landschapstypen gesommeerde 
product .  
Zeer veel gebruikte maat geschikt 
om de configuratie van de 
heterogeniteit mee te beschrijven 
Vorm  
(Shape metrics) 
Shape Index 
Distribution 
De vorm van een gebied wordt 
berekend door de omtrek van het 
gebied te delen door de minimale 
omtrek van een gebied met een 
dergelijk oppervlakte. 
Een relatieve maat voor de 
grilligheid van contouren. 
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Een verkenning van de literatuur naar de gebruikte landschapsindices waarmee de heterogeniteit van 
het landschap kan worden beschreven in relatie tot het voorkomen van soorten of 
soorteigenschappen leert dat vooral de Shannon-Wiener Index veel wordt gebruikt.  
 
• Oliver et al. (2010) beschreven de heterogeniteit van het landschap met de Shannon-Wiener Index 
(Tabel 1). Zij toonden aan dat voor 36 dagvlindersoorten de heterogeniteit op landschapsschaal 
(1-5 km, 12 landschapstypen) een stabiliserend effect heeft op de populatiefluctuaties van 
dagvlinders.  
 
• Piha et al. (2007) gebruikten eveneens de Shannon-Wiener index (SHDI) om landschappelijke 
heterogeniteit te beschrijven. Zij toonden aan dat de terugval in reproductie van de bruine kikker 
(Rana temporaria) in de extreem droge zomer van 2003 geringer was in heterogene 
landschappen.  
 
• Atauri & Lucio (2001) gebruikten een simpelere diversiteitsmaat om de heterogeniteit van het 
landschap te berekenen: het aantal landschapstypen per hectare. Voor vogels en lepidoptera was 
landschapsheterogeniteit de belangrijkste verklarende variabele voor soortendiversiteit, terwijl de 
specifieke compositie van het landschap minder belangrijk was. Voor amfibieën en reptielen was 
de abundantie van specifieke landschapstypen belangrijker dan de heterogeniteit voor het 
verklaren van soortenrijkdom.  
 
• Marini et al. (2010) gebruikten de Shannon-index voor het beschrijven van habitat diversiteit (4 
habitattypen). Een toename van de habitatdiversiteit binnen het leefgebied vergrootte de 
soortendiversiteit van orthopoden onafhankelijk van de grootte van het gebied of de mobiliteit van 
de soort. Deze studie heeft niet de heterogeniteit van het omringende landschap in beschouwing 
genomen. 
 
• Kumar et al (2009) gebruikten een groot aantal maten om de heterogeniteit van het landschap te 
beschrijven. De heterogeniteit van het landschap droeg significant bij aan de vlinderdiversiteit. De 
volgende FRAGSTATS landschapsindices waren significant: Mean Patch Size; Patch Richness 
Density; Mean Edge Contrast Index and Interspersion/juxtaposition index.  
 
In de literatuur wordt vooral de Shanon-Wiener Index gebruikt. Dit is een maat die de diversiteit aan 
habitattypen en/of landgebruikstypen beschrijft. Hoewel de Simsons Diversity Index eveneens de 
diversiteit aan landschapstypen beschrijft en het voordeel heeft dat hij minder gevoelig is voor 
zeldzame landschapstypen, wordt deze maat veel minder gebruikt. Om onze resultaten beter te 
kunnen vergelijken met resultaten van anderen is voor de Shannon-Wiener Index gekozen. 
 
Veel studies beperken zich tot een diversiteitsmaat zonder rekening te houden met de andere 
kenmerken van heterogeniteit zoals configuratie en vorm. Wij hebben gekozen voor de Contagion-
index als maat voor de aggregatie van verschillende landschapstypen. De Contagion-index is een 
veelgebruikte maat om de mate van ‘klontering’ van landschapstypen te beschrijven. De grilligheid 
van contouren, uitgedrukt in de Shape index zou een derde geschikte maat kunnen zijn, deze lijkt 
echter een verbijzondering van de eerste twee maten en is daardoor voor ons doel waarschijnlijk te 
gedetailleerd.  
 
Lijnvormige elementen 
De bovenstaande indices zijn gebaseerd op vlakvormige elementen. Lijnvormige elementen dragen 
echter ook bij aan de heterogeniteit van het landschap. Met name in het cultuurlandschap zijn 
lijnvormige elementen zoals houtwallen en sloten vaak de enige elementen met een (semi) natuurlijk 
karakter. Deze elementen dragen bijvoorbeeld bij aan de connectiviteit van het landschap (Grashof et 
al., 2009) en leveren variatie op in microklimaat van open naar dichte vegetaties bij opgaande 
begroeiing of van droog naar nat bij waterlopen. Daarom is de lengte aan lijnvormige elementen in 
het landschap meegenomen als heterogeniteitsmaat.  
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2.1.2 GIS-kaarten en landgebruikstypen  
Er heeft een analyse plaatsgevonden welke GIS-databestanden het meest geschikt zijn voor het 
genereren van de heterogeniteitsmaten. De volgende databestanden zijn op hun bruikbaarheid 
geanalyseerd: Top10NL, Basiskaart Natuur, Beheertypenkaart Natuur, Viris, LGN5 Natuur, 
Grondwaterkaart en AHN (zie Bijlage 1 voor een gedetailleerde beschrijving). Het Top10NL bestand 
komt als het meest geschikt naar voren omdat: 
• het bestand alle relevante landgebruikstypen bevat; 
• het bestand binnen de landgebruikstypen een extra onderscheid voor natte condities maakt wat 
relevant is voor moerasgebieden; 
• het bestand recent is;  
• het bestand een gedetailleerd vectorbestand is, en is om te zetten naar een rasterbestand met 
zelf te bepalen resolutie (er is gekozen voor een resolutie van 5 x 5 m, gedetailleerd maar ook 
nog met een hanteerbare bestandsgrootte); 
• het bestand goed gedocumenteerd is. 
 
Lijnvormige elementen zijn afkomstig van het Viris-bestand. Deze heterogeniteit wordt uitgedrukt in 
de lengte aan dooradering van sloten, bomenrijen en heggen per oppervlakte-eenheid. 
 
Voor het ecosysteem moeras is aanvullende informatie toegevoegd uit de Basiskaart Natuur omdat 
hierin onderscheid gemaakt wordt tussen agrarisch grasland en natuurlijk grasland. Het natuurlijke 
grasland is een relevant type voor het moerasecosysteem. Voor het ecosysteem bos is aanvullende 
informatie over boshoogte toegevoegd afgeleid van het AHN-bestand (Hazeu et al., 2009).  
 
Tabel 2: Landschapstypen die zijn gebruikt om de heterogeniteit van moerasgebieden en het omringende 
landschap te berekenen. Bij ‘heterogeniteit hele landschap’ zijn de heterogeniteitsmaten gebaseerd op het 
hele landschap en zijn ook de niet-moeras gerelateerde landgebruikstypen meegenomen, zoals akkers en 
bebouwd gebied. Bij ‘heterogeniteit moeras’ is de heterogeniteit alleen gebaseerd op moerastypen.  
Heterogeniteit hele landschap Heterogeniteit moeras 
Water Water 
Riet-moeras Riet-moeras 
Moerasbos Moerasbos 
Natuurlijk gras Natuurlijk grasland 
Agrarisch gras Rest 
Akker Rest 
Loofbos Rest 
Naaldbos Rest 
Heide/Zand Rest 
Bebouwd Rest 
Onbekend Rest 
Lengte sloten  Lengte sloten 
Lengte opgaande begroeiing Lengte opgaande begroeiing 
 
Tabel 2 geeft een overzicht welke landgebruikstypen zijn gebruikt voor het berekenen van de 
heterogeniteitsmaten voor het moerasecosysteem en Tabel 3 voor het bosecosysteem. Het script 
voor het genereren van de heterogeniteitskaart is opgenomen in Bijlage 2. De landgebruikstypen zijn 
voor het ecosysteemtype waar de focus op ligt zo veel mogelijk gedifferentieerd, terwijl de overige 
landgebruikstypen zo veel mogelijk gelijk zijn gehouden. Dit betekent dat bij de moerasanalyse het 
moeras is opgesplitst in vier typen: water, riet-moeras, moerasbos en natuurlijk grasland. Bij de 
bosanalyse is bos opgesplitst in zes typen: loofbos met drie hoogtes en naaldbos met drie hoogtes. 
Verder is in beide analyses onderscheid gemaakt tussen heterogeniteitsmaten die gebaseerd zijn op 
het hele landschap en maten die alleen naar de heterogeniteit kijken binnen bos respectievelijk 
moeras gerelateerde landgebruikstypen.  
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Tabel 3: Landschapstypen die zijn gebruikt om de heterogeniteit van bosgebieden en het omringende 
landschap te berekenen. Bij ‘heterogeniteit hele landschap’ zijn de heterogeniteitsmaten gebaseerd op het 
hele landschap en zijn ook de niet-bos gerelateerde landgebruikstypen meegenomen, zoals akkers en 
bebouwd gebied. Bij ‘heterogeniteit bos’ is de heterogeniteit alleen gebaseerd op bostypen.   
Heterogeniteit hele landschap Heterogeniteit bos 
Loofbos hoogte 0-5 m Loofbos hoogte 0-5 m 
Loofbos hoogte 5-15 m Loofbos hoogte 5-15 m 
Loofbos hoogte  > 15 m Loofbos hoogte  > 15 m 
Naaldbos  hoogte 0-5 m Naaldbos hoogte 0-5 m 
Naaldbos hoogte 5-15 m Naaldbos hoogte 5-15 m 
Naaldbos hoogte > 15 m Naaldbos hoogte > 15 m 
Moeras en Water Rest 
Gras Rest 
Akker Rest 
Heide/Zand Rest 
Bebouwd Rest 
Onbekend Rest 
Lengte sloten  Lengte sloten 
Lengte opgaande begroeiing Lengte opgaande begroeiing 
 
2.1.3 Berekenen heterogeniteitsmaten 
De heterogeniteitsmaten zijn berekend met Fragstats (McGarigal & Marks, 1994) voor de moeras- en 
bosgebieden en hun omgeving vanuit een centraal punt: het zwaartepunt van de looproute voor 
vlinders en het centrum van het km–hok voor de planten. Vanuit dit centrale punt zijn vijf buffers 
aangehouden met straal van 500, 1000, 2000, 5000 en 10.000 meter. Per buffer zijn de volgende 
heterogeniteitsmaten berekend (zie Tabel 4). In Bijlage 3 zijn de Shannon-index en Contagion-index 
gedetailleerd beschreven. 
 
Tabel 4: Overzicht heterogeniteitsmaten voor moerasgebieden (links) en bosgebieden (rechts) 
berekend voor buffers met een straal van 500, 1000, 2000, 5000 en 10.000 m. 
Heterogeniteitsmaten analyse moerasgebieden Heterogeniteitsmaten analyse bosgebieden 
Shannon-landschap Shannon-landschap 
Shannon-moeras Shannon-bos 
Contagion-landschap Contagion-landschap 
Contagion-moeras Contagion-bos 
Oppervlakte moeras Oppervlakte bos 
Slootlengte  Slootlengte  
Boomlengte Boomlengte 
 
 
2.2 Eigenschappen planten 
Uit onderzoek blijkt dat de combinatie van kenmerken bij planten niet willekeurig is (Lavorel & 
Garnier, 2002; Viard-Crétat et al., 2011). Planten ontwikkelen strategieën om te blijven voortbestaan 
en daarmee bij te dragen aan de veerkracht van het systeem (Diaz & Cabido, 1997). Dit kan in een 
vegetatieve of een regeneratieve fase zijn, dus als zichtbare plant of als zaadje of bijvoorbeeld een 
wortelstok. Vele omgevingsfactoren hebben invloed op het voorkomen van strategieën. Bovendien 
kunnen plantenkenmerken onafhankelijk van elkaar reageren op verschillende omgeving gradiënten 
(Cadotte et al., 2011). Hierdoor is de relatie tussen functionele diversiteit en biodiversiteit vaak niet 
lineair. De eigenschappen zijn verdeeld in de categorieën: resistentie, herstelvermogen en tolerantie 
(Tabel 5).  
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Tabel 5: Overzicht van de eigenschappen van planten 
Eigenschappen Uitleg eigenschappen Verdeling Klassen/index Literatuur 
Resistentie     
Lifespan Levensduur Nominaal 1= annual ; 2=perennial Kleyer et al. (2008), 
Wamelink et al. (2008) 
Growthform Combinatie van 
morfologie en 
standplaatsfactoren 
Nominaal 1= other; 2= hemi-
cryptophyte, 3= crypto-
phytes; 4=therophyte 
Kleyer et al. (2008) 
Canopyhgt Hoogste punt van de 
plant 
Continu kwantitatief BIOPOP April 2005, 
http://www.ecoflora.co.uk 
Leafsize Bladgrootte Continu kwantitatief BIOPOP April 2005, Klotz et 
al. (2002), Kleyer et al. 
(2008), expert kennis 
Houtig Stevigheid van de plant    
Herstelvermogen         
Clonalgrowth Vegetatieve 
voortplanting 
Nominaal 1=ja; 2=nee Klimešová & De Bello 
(2009): CLO-PLA 
Dispmode Dispersie method 
Winddispersie 
Dispersie door vogels 
Ordinaal 1 = ja, 2 = nee Bouman et al. (2000), Royal 
Botanic Gardens Kew (2008) 
Lateralspread Laterale verspreiding 
per jaar (m) 
Ordinaal 1= 0; 2= <0.01;  3= > 
0.01 en <0.25; 4= >0.25 
Klimešová & De Bello 
(2009): CLO-PLA; Kleyer et 
al. (2008) 
Seedlong Overlevingsduur zaad in 
bodem 
Ordinaal 1=transient; 2=short 
term; 3=long term  
Klotz et al. (2002) 
Seedmass Zaad gewicht Continu kwantitatief Royal Botanic Gardens Kew 
(2008) 
 Tolerantie         
Vocht-tolerant Tolerantie voor variatie 
in bodemvocht 
Nominaal 0=geringe tolerantie; 
1=hoge tolerantie 
Ellenberg et al. (1992); 
Ozinga (2008) 
Zuurg-tolerant Tolerantie voor variatie 
in zuurgraad bodem 
Nominaal 0=geringe tolerantie; 
1=hoge tolerantie 
Ellenberg et al. (1992); 
Ozinga (2008) 
Stiksind-tolerant Tolerantie voor variatie 
in stikstofbeschik-
baarheid 
Nominaal 0=geringe tolerantie; 
1=hoge tolerantie 
Ellenberg et al. (1992); 
Ozinga (2008) 
Licht-tolerant Tolerantie voor variatie 
in het beschikbare licht 
Nominaal 0=geringe tolerantie; 
1=hoge tolerantie 
Ellenberg et al. (1992); 
Ozinga (2008) 
Status     
Rl2000 Rode Lijst-status Nominaal 0=niet op RL; 1= wel op 
RL 
Van der Meijden et al. (2000) 
 
Eigenschappen voor resistentie en tolerantie bepalen of een soort gevoelig is voor verstoringen. 
Eigenschappen voor herstelvermogen bepalen of een plant in staat is zich snel te herstellen na een 
verstoring. De eigenschappen lifespan, growthform, canopyheight en leafsize vertellen wat de reactie 
van planten is op verstoring bijvoorbeeld klimaatextremen in de vorm van extreme droge zomers en 
extreme natte winters die van invloed zijn op de waterhuishouding (Kleyer et al., 2008). De 
kenmerken clonal growth (Van Groenendael et al., 1996) dispersal mode, lateral spread, seed 
longevity en seed mass zijn kenmerken die de plant helpen terug te keren na een verstoring (Kleyer 
et al., 2008). De kenmerken lichttolerantie, vochttolerantie, zuurgraadtolerantie en stikstoftolerantie 
zijn kenmerken die de tolerantie van planten voor (schommelingen in) omgevingsfactoren aangeven. 
Specialisten zullen een lage tolerantie kennen, en generalisten een hoge tolerantie. De Rode Lijst-
status is geen eigenschap van de plant maar geeft aan of de soort in zijn voorkomen in Nederland 
wordt bedreigd. 
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2.3 Eigenschappen dagvlinders 
Eigenschappen 
De selectie van Dagvlindereigenschappen is gebaseerd op een korte literatuurstudie over 
dagvlindereigenschappen en de verwachting van eigenschappen die gerelateerd zijn aan 
heterogeniteit. 
 
De effect-eigenschappen gaan uit van de functie die dagvlinders vervullen in het ecosysteem waarin 
zij leven (Elmqvist et al., 2003). De belangrijkste functie die daaruit naar voren komt is de bestuiving 
van bloemen. De diversiteit binnen deze functie wordt bepaald door wat voor type bloemen worden 
bezocht door welke vlindersoort. Dit hangt sterk samen met de diepte van de bloem en de tong- of 
proboscislengte van de vlinder (Corbet 2000). De tonglengte is bekend voor een groot aantal Britse 
dagvlindersoorten (Porter et al., 1992) en kan dus gebruikt worden om de functionele diversiteit te 
testen. Verwacht wordt dat een grotere heterogeniteit een hogere diversiteit aan planten met 
verschillende bloemdieptes met zich meebrengt en daarmee een hogere diversiteit aan dagvlinders 
met verschillende tonglengtes aantrekt. Andersom vergroot een hoge diversiteit aan tonglengtes bij 
de vlinders de kans op bestuiving voor de plantensoorten. 
 
De response-eigenschappen bepalen hoe een dagvlinder zijn manier van leven afstemt op zijn 
omgeving en reageert op verstoringen (Elmqvist et al., 2003). Uit studies waarbij dagvlinders in 
groepen worden geclassificeerd aan de hand van hun response-eigenschappen (Shreeve et al., 
2001; Lizée et al., 2011) komen een aantal eigenschappen naar voren die significant verschillen 
tussen deze groepen. De eigenschappen zijn in te delen in drie aspecten: resistentie, 
herstelvermogen en tolerantie (zie Tabel 6). 
 
Resistentie 
De eigenschappen die vallen onder resistentie geven een indicatie hoe kwetsbaar dagvlindersoorten 
zijn voor verstoringen, zoals klimaatverandering.  
 
De overwinteringsstrategie van dagvlinders is afhankelijk van de voedselplant van de larve. Vlinders 
die overwinteren als ei of rups ontwikkelen zich voor een groot deel in het voorjaar en zijn dus 
afhankelijk van de synchronisatie met hun voedselplanten, maar zijn ook sterker afhankelijk van een 
warm microklimaat dan soorten die als pop of vlinder overwinteren. Dagvlinders die als ei of rups 
overwinteren gaan in aantal achteruit ten opzichte van pop- of vlinderoverwinteraars (Wallis de Vries & 
Van Swaay, 2006). In dit verband kan de overwinteringsstrategie dus als een indicator van 
kwetsbaarheid of tolerantie van soorten voor veranderende omstandigheden worden gezien, zoals 
veranderingen in het microklimaat als gevolg van klimaatverandering en/of eutrofiering. De indeling 
volgt Bink (1992). 
 
Onder extreme (micro)klimaat- en habitatcondities is het voor vlinders moeilijker om te overleven. De 
tolerantie voor extreme klimaatcondities (koude en hitte) als wel tolerantie voor droogte wordt 
uitgedrukt in hardheid. Dit bepaalt sterk in welk klimaat de vlinder kan leven en geeft een indicatie van 
de tolerantie voor klimaatverandering. De indeling volgt Bink (1992). 
 
De STI (Species Temperature Index) geeft de gemiddelde temperatuur in de belangrijkste activiteit 
periode in de levenscyclus van dagvlinders (maart t/m augustus) in het Europese areaal van elke 
vlindersoort (naar Settele et al., 2008). Daarmee geeft de STI een indicatie van de klimatologische 
niche van de soorten en ook van de tolerantie voor klimaatverandering. 
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Tabel 6: Overzicht van de eigenschappen van de dagvlinders. De eigenschappen zijn onderverdeeld in de 
aspecten herstelvermogen, resistentie en tolerantie. Verdeling geeft aan of de waarden van de eigenschap 
nominaal, ordinaal of continu verdeeld zijn. Index betekent dat de waarden in ordinale klassen zijn verdeeld 
die gebruikt kunnen worden als continue index. In het geval van een nominale of ordinale verdeling is er 
een uitleg van de gebruikte klassenindeling bijgevoegd. De kolom ‘literatuur’ geeft aan welke literatuur is 
gebruikt voor het verkrijgen van de waarden. 
Categorie Eigenschappen  Verdeling Klassen / index Literatuur 
Herstelvermogen Trekgedrag Continu (index) Index 1 - 9 Bink (1992) 
 Voltinisme Ordinaal 
2 klassen: 1 = 1 generatie;  
2 = meer generaties (van 1 
of 2 tot 4) Bink (1992) 
 Bijsturing Nominaal 
2 klassen: 1 = geen bijsturing 
of waardplantgerichte 
synchronisatie;  
2 = weergerichte bijsturing Bink (1992) 
 Reproductiecapaciteit (aantal eieren) Continu (index) Index 1 - 9 Bink (1992) 
Resistentie Overwinteringsstrategie Ordinaal 
4 klassen: 1 = ei of nuchtere 
rups; 2 = half-volgroeide of 
volgroeide rups; 3 = pop;  
4 = volwassen vlinder Bink (1992) 
 STI (Summer Temperature Index) Continu  
Settele et al. (2008) 
 Hardheid Continu (index) Index 1 - 9 Bink (1992) 
Tolerantie Voedselspecialisatie larven Ordinaal 
2 klassen: 1 = mono- & 
oligofaag; 2 = polyfaag 
Bink (1992), Bos et 
al. (2006) 
 Variatie in gebruikt landschap Continu  Bink (1992) 
 Range in stikstofindicatie Continu  Oostermeijer & Van Swaay (1998) 
 Range in vochtindicatie Continu  Oostermeijer & Van Swaay (1998) 
 Ruimtebeslag Continu (index) Index 1 - 9 Bink (1992) 
Overig Tonglengte Continu  Porter et al. (1992) 
 Rode Lijst-status Ordinaal 5 klassen: 2 = ernstig 
bedreigd; 3 = bedreigd; 4 = 
kwetsbaar; 5 = gevoelig; 6 = 
thans niet bedreigd Bos et al. (2006) 
 
Herstelvermogen 
De eigenschappen in de categorie herstelvermogen geven aan hoe goed een dagvlindersoort in staat 
is zicht te herstellen na een verstoring. 
 
De mobiliteit of het trekgedrag van een vlinder is een complexe eigenschap. Aan de ene kant zijn er 
de echte trekvlinders, die in staat zijn honderden kilometers af te leggen om ergens anders 
nakomelingen te produceren. Aan de andere kant staan de honkvaste vlinders die gelimiteerd zijn tot 
een zeer klein gebied rond de plaats van hun waardplant. De categorieën hier tussen slaan op de 
mogelijkheid van vlinders om buiten hun primaire habitat te bewegen naar voedsel- en 
voortplantingshabitats, tot de kans om hier buiten te gaan ‘zwerven’ (Bink 1992). Dagvlinders die 
vaker trekken of zwerven zijn beter in staat nieuw habitat te bereiken na verstoring en kunnen dus 
sneller herstellen dan de meer honkvaste dagvlinders. 
 
Voltinisme, oftewel het aantal generaties per jaar is afhankelijk van de temperatuur (Burke et al., 
2005) en van de voedselplant van de larve, waarbij larven afhankelijk van grassen vaker twee of meer 
generaties hebben en larven afhankelijk van houtige planten vaker één generatie (Altermatt, 2010). 
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Soorten met meerdere generaties per jaar kunnen een snelle populatiegroei vertonen. Het aantal 
generaties per jaar geeft dus een indicatie van herstelvermogen.  
 
Een andere aanpassing die bij sommige soorten voorkomt is de mogelijkheid tot bijsturing, oftewel 
het aanpassen van de timing van de diapauze. Deze strategie wordt toegepast om te zorgen voor 
synchronisatie met groei van de waardplant of om kansen te spreiden onder veranderend weer of 
voedselaanbod (Bink, 1992). Deze laatste vorm van bijsturing is flexibeler en soorten die hiertoe in 
staat zijn hebben waarschijnlijk een beter herstelvermogen dan soorten zonder bijsturing of soorten 
met bijsturing ten behoeve van synchronisatie met de groei van de waardplant. 
 
De reproductiecapaciteit wordt uitgedrukt in het potentieel aantal eitjes dat een vrouwtje in haar leven 
kan afzetten en is een maat voor het herstelvermogen van een populatie na een verstoring. 
Gegevens daarvan zijn ontleend aan Bink (1992).  
 
Tolerantie 
De eigenschappen in de categorie tolerantie geeft de breedte aan van de range waarbinnen soorten 
kunnen voorkomen. Hoe breder deze range hoe minder gevoelig soorten zijn voor schommelingen in 
de condities als gevolg van een verstoring.  
 
De range van de vocht- en stikstofindicatie geven de range van vocht- en voedselcondities aan 
waarbinnen de dagvlinder kan voorkomen. De indicatiewaarden hiervoor zijn ontleend aan de analyse 
van Oostermeijer & Van Swaay (1998) van het voorkomen van vlindersoorten op vaste telroutes van 
het Landelijk Meetnet Dagvlinders in relatie tot Ellenberg-indicatiewaarden op basis van 
vegetatieopnamen. Daarbij is de onder- en bovengrens voor de range genomen op de punten waar 
de kans op voorkomen daalt beneden 80% van de maximale kans op voorkomen. Voor ontbrekende 
(zeldzame of thans verdwenen) soorten zijn de waarden afgeleid van soorten met een overeen-
komstig biotoop. Gespecialiseerde soorten met een smalle range voor vocht en stikstof zijn kwets-
baarder voor verstoringen, zoals een periode van droogte, dan soorten met een brede habitat range. 
 
De variatie in gebruikt landschap geeft de mate van specialisme van de dagvlinder aan wat betreft 
habitatgebruik, met een schaal van zeer open (open grasland) tot zeer gesloten landschap (gesloten 
bos). De waarden hiervoor zijn afgeleid van Bink (1992).  
 
De voedselspecialisatie van de larve geeft aan of de soort monofaag (één soort als waardplant), 
oligofaag (enkele soorten binnen een geslacht) of polyfaag (meerdere soorten in verschillende 
geslachten / families) is. Omdat de focus ligt op verschillen in specialisme zijn de soorten ingedeeld 
als monofaag/oligofaag of polyfaag. De gegevens zijn ontleend aan Bink (1992) en Bos et al. (2006). 
 
Het ruimtebeslag van de dagvlinder geeft aan hoeveel ruimte een soort nodig heeft. Soorten met een 
groot ruimtebeslag hebben weliswaar grotere gebieden nodig, maar binnen deze gebieden is de 
kans groter dat de soort geschikte condities vindt bij schommelingen van de condities. 
 
Naast de mogelijke relatie tussen heterogeniteit en diversiteit in dagvlindereigenschappen is het ook 
onderzocht of heterogeniteit te relateren is aan de aanwezigheid van zeldzame soorten. Zeldzame 
soorten zijn vaker specialistische soorten die in typische metapopulatie-structuren leven (Dennis et 
al., 2003). De aanwezigheid van verschillende habitats met verschillende functies (b.v. waardplant 
larve, foerageergebied imago) die op niet te grote afstand van elkaar liggen is daarbij essentieel. Het 
is te verwachten dat een grotere heterogeniteit voor dergelijke condities zou kunnen zorgen en dat 
gebieden met een grotere heterogeniteit dus meer zeldzame soorten herbergen. Om dit te testen is 
ook de Rode Lijst-status van elke soort (naar Bos et al., 2006) meegenomen in de analyse.  
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2.4 Selectie onderzoeksgebieden 
Moerasgebieden 
De moerasgebieden zijn over geheel Nederland verdeeld en betreffen laagveenmoerassen, beek-
dalen en hoogvenen. De selectie is gebaseerd op de beschikbaarheid van voldoende verspreidings-
data van planten en dagvlinders. Voor de dagvlinders betreft dit looproutes afkomstig uit het 
Landelijk Meetnet Vlinders. De gegevens zijn afkomstig uit het Landelijk Meetnet Vlinders, een samen-
werkingsproject van De Vlinderstichting en het CBS, in het kader van het Netwerk Ecologische 
Monitoring (NEM), in opdracht van het Ministerie EZ. Abundantiegegevens betreffen de jaarlijks 
waargenomen aantallen vlinders, op basis van wekelijkse tellingen, per route van 20 secties van 50 
m (overeenkomend met een totale getelde oppervlakte van 0,5 ha). Bij de keuze van de gebieden zijn 
gebieden met een lange reeks van waarnemingen geselecteerd, met een minimum aantal van 5 jaar 
in de periode 2000-2010. Voor de planten zijn de verspreidingsdata beschikbaar op basis van 
vegetatieopnamen (Hennekens et al., 2001, Schaminée et al., 2007). Er is gekozen voor km-hokken 
die zo dicht mogelijk gelegen zijn bij de vlinderwaarnemening. Daarnaast zijn km-hokken geselecteerd 
met zo veel mogelijk vegetatieopnamen in de periode 1990-2006. Tabel 7 geeft een overzicht van 
de 16 moerasgebieden die zijn geselecteerd voor dagvlinders en in Tabel 8 zijn de 13 geselecteerde 
moerasgebieden voor de planten weergegeven. Figuur 1 geeft de ligging van de gebieden weer.  
 
Tabel 7: De geselecteerde Moerasgebieden voor dagvlinders, het aantal jaren waarvoor 
verspreidingsgegevens beschikbaar zijn en het aantal soorten aanwezig tussen 1990 en 2010. 
 
Tabel 8: De geselecteerde Moerasgebieden voor planten en het aantal vegetatieopnamen beschikbaar 
tussen 1990 en 2006. 
Gebiedsnaam Aantal vegetatie-
opnamen beschikbaar 
in km-hok 
 Gebiedsnaam Aantal vegetatie-
opnamen beschikbaar 
in km-hok 
Ackerdijkse plassen 107  Molenpolder-Westbroek 30 
Korenburgerveen 58  Ottema-Wiersma 53 
Lindevallei 98  Zuidlaardermeer 81 
Luttenbergerven 128  Wieden 41 
Moerputten 21  Weerribben -1 32 
Nieuwkoop 184  Weerribben -2 39 
Veerslootlanden 27    
Gebied Aantal jaar 1990-2010 Aantal jaar 2000-2010 Aantal soorten 1990 - 2010 
Ackerdijkse plassen 6 6 16 
Gagelpolder 13 11 15 
Lindevallei 15 10 20 
Loosdrecht 21 11 16 
Nieuwkoop (De Meije) 17 11 13 
Veerslootlanden 11 11 20 
Bennekomse Meent 21 11 15 
Broekland 21 11 25 
Korenburgerveen 19 11 26 
Laagbroek 19 11 21 
Leusveld 16 11 20 
Luttenbergerven 18 11 24 
Moerputten (Bijenwei) 21 11 20 
Rheezermaten 19 9 21 
Tondense Heide 19 10 23 
Weerterbos  21 11 24 
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Figuur 1: Overzicht van de geselecteerde moerasgebieden. De namen die met een v beginnen zijn 
geselecteerd voor dagvlinders en de namen die met een p beginnen zijn geselecteerd voor planten. 
 
Bosgebieden 
Voor de bosgebieden is gekozen voor bostypen van de hogere zandgronden: het eiken-beukenbos en 
het zomereiken-haagbeukenbos. Dit zijn beide soortenrijke gebieden met een sterke overlap in de 
voorkomende soorten. Het voorkomen van dagvlindersoorten in beide bostypen illustreert dit. In het 
eiken-beukenbos komen 21 soorten dagvlinders voor en het zomereiken-haagbeukenbos heeft 26 
soorten dagvlinders, waarvan 16 overlappen met het eiken-beukenbos. Voor de selectie van 
geschikte bosgebieden zijn dezelfde criteria aangehouden als voor de moerasgebieden. Dit levert 22 
gebieden voor de dagvlinders op en 21 gebieden voor de planten (Tabel 9). In Figuur 2 is de ligging 
van de bosgebieden weergegeven. 
 
Tabel 9: De geselecteerde bosgebieden voor planten en dagvlinders 
Gebied Planten Dagvlinders 
Boekesteijn BK_p BK_v 
Bos Zeist BZ_p BZ_v 
De Geelders DG_p DG_v 
Empese en Tondense Heide ET_p ET_v 
Het Woudhuis - Apeldoorn WA_p WA_v 
Kievitsveld KV_p KV_v 
Kuinderbos KB_p KB_v 
Laarzenberg LZ_p LZ_v 
Langenbergerveld LB_p LB_v 
Leusveld LV_p LV_v 
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Gebied Planten Dagvlinders 
Reehorst RH_p RH_v 
Roderveld RV_p RV_v 
Schipborger Strubben algemeen SS_p SS_v 
Slangenburg SB_p SB_v 
St. Jansberg SJ_p SJ_v 
't Nijendal ND_p ND_v 
Wageningse Berg WB_p WB_v 
De Braak DB_p   
Bosje van Staf   BS_v 
De Krang   DK_v 
Gletsjerkuil GK_p   
Gebed-zonder-end   GZ_v 
Grebbeberg 1 GB_p   
Mensinge MS_p   
Spoorlijn Orderbos   SO_v 
Vliegveld Twenthe   VT_v 
 
Figuur 2: Overzicht van de geselecteerde bosgebieden. Zie Tabel 9 voor de volledige namen. Een twee-
letterige code betekent dat hier zowel een dagvlinder als een planten analyse is gedaan. De toevoeging ‘-v’ 
staat voor een gebied met alleen een dagvlinderanalyse; de toevoeging ‘-p’ staat voor een gebied met 
alleen een plantenanalyse.  
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2.5 Statistische analyse 
Verdeling eigenschappen over algemene en zeldzame soorten 
De verdeling van eigenschappen tussen zeldzame en algemene soorten is onderzocht door middel 
van een statistische analyse waarbij de Wilcoxon test en Fischer’s exact test zijn gebruikt. 
 
Eigenschappen soorten en heterogeniteit: RLQ- analyse 
De relatie tussen het voorkomen van eigenschappen en de heterogeniteit van het landschap is 
geanalyseerd met een RLQ-analyse (Doledec et al., 1996). De RLQ-analyse is een relatief nieuwe 
statistische methode die gebruikt kan worden om de eigenschappen van soorten te relateren aan de 
eigenschappen van de gebieden waarin ze voorkomen. Met de RLQ-analyse kan een directe relatie 
worden gevonden tussen heterogeniteitsmaten van de gebieden enerzijds en de eigenschappen van 
soorten anderzijds, via de abundantie van de soorten per gebied. Hiervoor worden 3 tabellen 
gegenereerd: de R-, de L- en de Q-tabel. De R-tabel bevat de heterogeniteitsmaten per gebied, de L-
tabel de abundantie van de soorten per gebied en de Q-tabel bevat de eigenschapswaarden per 
soort. Allereerst worden de drie tabellen apart geanalyseerd om de resultaten te kunnen vergelijken 
met de RLQ-analyse, waarin de R- en Q-tabellen via een co-inertia analyse worden geanalyseerd via de 
L-tabel. De L-tabel wordt met een correspondentieanalyse geanalyseerd (COA). De R- en de Q-tabel 
zijn geanalyseerd met een principale componentenanalyse (PCA). Met de ‘Fourth Corner analyse’ 
(Dray & Legendre 2008) wordt vervolgens de significantie getest van de met de RLQ-analyse 
gevonden relaties tussen eigenschappen en heterogeniteitsmaten.  
 
Voor de RLQ-analyse zijn generalistische soorten die niet specifiek gebonden zijn aan moeras- of 
bossystemen maar ook buiten deze gebieden algemeen voorkomen uit de analyse verwijderd. Dit zijn 
soorten die het zwaartepunt van hun verspreiding buiten respectievelijk het moeras- of het bos 
ecosysteem hebben. Ook zijn het donker pimpernelblauwtje en het pimpernelblauwtje uit de analyse 
van dagvlinders in moeras verwijderd aangezien deze soorten maar in één gebied voorkomen, wat 
een onevenredig sterke invloed heeft op de analyse. 
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3 Resultaten 
3.1 Heterogeniteitsmaten  
3.1.1 Moeras 
De geselecteerde gebieden variëren in de hoeveelheid moeras tussen de 0% en 100% binnen de 
eerste straal van 100 meter. Binnen een straal van 10 km variëren de gebieden tussen de 4% en 
100% (Figuur 3). De gebieden met de laagste hoeveelheid moeras zijn Luttenbergerven, Tondense 
Heide, Weerterbos, Leusveld, Nieuwkoop, Molenpolder, Laagbroek, Moerputten en Veerslootlanden. 
De Weerribben en Wieden zijn gebieden met grote oppervlakten moeras in bijna alle buffers.  
 
Sommige gebieden worden alleen meegenomen voor vlinders, sommige alleen voor planten en 
enkelen voor zowel planten als vlinders. Aangezien de vlinderroute en de opnameplot voor planten 
vaak op een andere locatie liggen, wijken de waarden binnen één gebied af. Dit zal met name in de 
kleine bufferafstanden zichtbaar zijn. Bij grotere afstanden zullen de buffers steeds meer delen van 
hetzelfde landschap bevatten. Dit is bijvoorbeeld zichtbaar bij gebieden 11 en 14 en gebieden 15 en 
19 in Figuur 3. 
 
Over het algemeen laten de verschillende buffers een logisch patroon zien. Hoe groter de buffer hoe 
verder weg het landschap vanuit de vlinderroute of opnameplot meegenomen wordt en hoe kleiner 
het percentage moeras wordt. De symbolen per gebied staan in dezelfde volgorde als de legenda. 
Met name de gebieden die in de buffer van 100 meter nauwelijks moeras hebben (gebieden 26 tot 
en met 30) wijken hiervan af, evenals het Zuidlaardermeer en Loosdrecht (Figuur 3).  
 
 
 
 
Figuur 3: Percentage moeras in de geselecteerde gebieden binnen de verschillende buffers. Sommige 
gebieden worden alleen meegenomen voor vlinders, sommige alleen voor planten en enkelen voor zowel 
planten als vlinders.  
 
1 Weerribben 2 (plant) 6 De Meije (vlinder) 11 Ottema Wiersma (vlinder) 16 Rheezermaten (vlinder 21 Loosdrecht (vlinder) 26 Nieuwkoop (plant)
2 Weerribben 1 (plant) 7 Gagelpolder (vlinder) 12 Lindevalei (vlinder) 17 Luttenbergerven (plant) 22 Luttenbergerven (vlinder) 27 Molenpolder (plant)
3 Bennekomse Meent (vlinder) 8 Veerslootlanden (vlinder) 13 Ackerdijkse Plassen (vlinder) 18 Bijenwei (vlinder) 23 Tondense Heide (vlinder) 28 Laagbroek (vlinder)
4 Ackerdijkse Plassen (plant) 9 Broekland (vlinder) 14 Ottema Wiersma (plant) 19 Korenburgerveen (vlinder) 24 Weerterbos (vlinder) 29 Moerputten (plant)
5 Lindevalei (plant) 10 Wieden (plant) 15 Korenburgerveen (plant) 20 Zuidlaardermeer (plant) 25 Leusveld (vlinder) 30 Veerslootlanden (plant)
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In Figuur 4 wordt een samenvatting gegeven van de verschillende indexen voor de gebieden die 
gebruikt worden in de analyse. Deze samenvatting geeft weer wat de spreiding is van de waarden in 
de buffers van 1000 meter en 5000 meter. De gebieden zijn hierbij gerangschikt van het gebied met 
de laagste waarde voor de betreffende index in de buffer van 1000 meter naar het gebied met de 
hoogste waarde voor de betreffende index in de buffer van 1000 meter. De bufferafstanden die in de 
figuren zijn weergegeven, zijn willekeurig gekozen.  
 
 
Figuur 4 a-i: Samenvatting van de landschapsindices die gebruikt zijn in de analyse. In figuur a staat 
moeras in het gebied, in figuur b de lengte aan bomenrijen (in km) en in figuur c de lengte aan sloten (in 
km). In figuren d en g wordt de Contagion-index weergegeven voor respectievelijk alle landschapstypen en 
alleen de moerastypen. In figuren e en h wordt de Shannon-index weergegeven voor respectievelijk alle 
landschapstypen en alleen de moerastypen. In figuren f en i wordt het aantal patches weergegeven voor 
respectievelijk alle landschapstypen en alleen de moerastypen. Wanneer in een Figuur 2 y-assen zijn 
gebruikt, heeft de linker as betrekking op de buffer van 1000 meter en de rechter as op de buffer van 
5000 meter. 
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Het percentage moeras, lengte aan bomenrijen, lengte aan sloten laten een goede spreiding zien. Er 
zijn zowel gebieden met lage en hoge waarden als veel gebieden met tussenliggende waarden. In de 
Molenpolder zijn binnen een straal van 1 km zelfs 80 km sloten aanwezig (Figuur 4). De Shannon-
index laat ook een goed spreiding zien tussen de minimale waarde (0) en de maximale waarde (ln 
(10) = 2.30 voor alle landschapstypen en ln (4) = 1.37 voor alleen de moerastypen). Voor alle 
landschapstypen wordt deze maximale waarde niet gehaald, maar voor alleen de moerastypen 
komen sommige gebieden dicht bij de 1.37. De Contagion-index laat een mindere spreiding zien. 
Deze ligt tussen de 40% en de 80%. Dit houdt in dat de verschillende typen altijd in een zekere mate 
van clustering voorkomen. Een lage contagionwaarde staat voor een fijnkorrelig patroon van typen, 
terwijl een hoge contagionwaarde staat voor een hoge mate van clustering, dat wil zeggen weinig 
heterogeen. 
 
Tabel 10 geeft alle rangschikkingen per heterogeniteitsmaat weer voor de verschillende gebieden. 
Dit geeft aan dat de gebieden de ene keer hoog, dan laag uitkomen. Dus er is ook een grote 
diversiteit tussen de indexen.  
 
Tabel 10: Rangschikking moerasgebieden op basis van de verschillende heterogeniteitsmaten voor de 
buffer van 1000m van de laagste waarde (1) naar de hoogste waarde (30).   
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Ackerdijkse Plassen Plant 19 14 16 15 14 14 11 6 22
Ackerdijkse Plassen Vlinder 20 8 17 14 13 19 19 8 23
Bennekomse Meent Vlinder 13 22 13 8 18 10 13 27 13
Bijenwei Vlinder 15 6 24 21 4 7 8 21 11
Broekland Vlinder 21 23 30 12 1 15 12 9 15
De Meije Vlinder 17 25 18 6 19 9 21 7 28
Gagelpolder Vlinder 18 2 5 28 25 29 27 23 27
Korenburgerveen Plant 16 12 28 27 7 22 24 24 9
Korenburgerveen Vlinder 12 11 26 29 10 23 23 17 7
Laagbroek Vlinder 14 18 29 23 3 17 22 26 6
Leusveld Vlinder 2 20 20 11 5 11 7 29 5
Lindevalei Plant 23 3 3 25 23 25 14 13 17
Lindevalei Vlinder 25 4 4 24 21 26 17 12 16
Loosdrecht Vlinder 26 1 1 30 30 30 30 16 18
Luttenbergerven Plant 4 9 14 19 8 20 15 28 3
Luttenbergerven Vlinder 5 10 9 20 11 21 18 30 1
Moerputten Plant 9 15 25 13 2 5 6 25 12
Molenpolder Plant 8 17 2 16 29 13 16 10 30
Nieuwkoop Plant 11 28 27 3 6 4 3 5 29
Ottema Wiersma Plant 24 16 10 18 27 16 25 19 20
Ottema Wiersma Vlinder 22 19 8 17 28 18 26 20 21
Rheezermaten Vlinder 7 13 22 26 16 27 9 14 2
Tondense Heide Vlinder 1 27 6 7 12 8 2 18 4
Veerslootlanden Plant 6 30 15 1 24 1 1 11 25
Veerslootlanden Vlinder 10 29 21 2 17 2 5 22 26
Weerribben 1 Plant 30 7 7 5 22 24 29 1 10
Weerribben 2 Plant 29 26 23 4 9 6 20 3 14
Weerterbos Vlinder 3 24 12 9 20 3 4 15 8
Wieden Plant 27 5 11 22 26 28 28 4 19
Zuidlaardermeer Plant 28 21 19 10 15 12 10 2 24
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3.1.2 Bos 
Figuur 5 geeft een overzicht van de heterogeniteitsmaten voor bos voor een buffer van 1000 m en 
5000 m. De gebieden zijn gerangschikt van het gebied met de laagste waarde voor de betreffende 
index bij een buffer van 1000 m naar het gebied met de hoogste waarde. Figuur 5a laat zien dat het 
percentage bos in de buffer van 1000 m rond de geselecteerde gebieden sterk varieert tussen 1% 
en 93%. Bij grotere buffers gaan het omliggende landschap steeds meer op elkaar lijken. Dit wordt 
geïllustreerd door het percentage bos in de buffer van 5000 m waar het percentage bos nog varieert 
tussen de 7% en 63%.  
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Figuur 5 a-g: Samenvatting van de 
landschapsindices voor bos die gebruikt zijn 
in de analyse voor de buffer 1000m en 
5000m. In figuur a staat het percentage bos 
in het gebied. In figuur b en d wordt de 
Shannon index weergegeven voor 
respectievelijk alleen de bostypen en alle 
landschapstypen. Figuur c en e geven de 
contagion index voor respectievelijk alle 
bostypen en het gehele landschap. Figuur f 
geeft de lengte aan sloten (km) en in figuur g 
de lengte aan bomenrijen (km).  
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De Shannon-index voor bos varieert minder dan voor moeras. Bij moeras is de maximale waarde van 
de Contagion moeras 2.3 terwijl deze voor bos maximaal 1.5 bedraagt. Ook de Contagion-index laat 
voor bos een geringere variatie zien dan voor moeras. De Contagion-index voor bos varieert tussen 
de 50% en 83%, terwijl de Contagion moeras tussen de 41% en 86% bedraagt. Zowel de boom-
lengte als de slootlengte vertonen een grote variatie tussen de gebieden variërend van 0 m tot meer 
dan 20 km in de buffer van 1000 m (zie Tabel 11). 
 
Tabel 11: Rangschikking bosgebieden op basis van de verschillende heterogeniteitsmaten voor de buffer 
van 1000 m van de laagste waarde (1) naar de hoogste waarde (43).   
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Boekesteijn planten 17 23 24 6 31 27 43 
Boekesteijn vlinders 19 35 13 20 17 33 38 
Bosje van Staf vlinders 23 10 36 41 1 3 2 
Bos Zeist planten 41 24 29 16 32 16 3 
Bos Zeist vlinders 43 8 37 18 28 4 1 
De Braak planten 7 11 35 25 21 41 35 
De Geelders planten 37 39 10 40 8 24 28 
De Geelders vlinders 36 40 7 36 15 43 20 
De Krang vlinders 21 25 21 17 24 28 32 
Empese en Tondense Heide planten 3 1 43 43 2 25 34 
Empese en Tondense Heide vlinders 6 4 42 42 3 20 31 
Grebbeberg planten 24 34 3 4 34 9 6 
Gletsjerkuil planten 42 6 40 1 42 5 10 
Gebed-zonder-end vlinders 9 5 41 9 39 8 4 
Kuinderbos planten 39 19 30 13 37 2 42 
Kuinderbos vlinders 38 18 31 12 38 1 41 
Kievitsveld planten 4 21 25 21 27 31 39 
Kievitsveld vlinders 5 15 27 24 25 32 40 
Langenbergerveld planten 11 20 28 31 12 30 21 
Langenbergerveld vlinders 10 22 26 35 9 26 25 
Leusveld planten 20 30 14 37 5 38 36 
Leusveld vlinders 15 32 11 39 4 35 33 
Laarzenberg planten 12 12 18 2 41 11 23 
Laarzenberg vlinders 29 38 1 7 29 14 7 
Mensinge planten 30 14 33 11 35 29 14 
't Nijendal planten 28 43 2 27 7 36 26 
't Nijendal vlinders 27 42 4 30 10 40 18 
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Reehorst planten 40 31 20 29 22 15 9 
Reehorst vlinders 13 16 12 5 30 37 37 
Roderveld planten 26 33 15 26 23 12 29 
Roderveld vlinders 25 37 8 28 18 10 27 
Slangenburg planten 31 27 9 15 19 7 16 
Slangenburg vlinders 32 29 19 22 20 13 15 
St. Jansberg planten 8 36 5 10 26 42 22 
St. Jansberg vlinders 22 41 6 23 33 19 19 
Spoorlijn Orderbos vlinders 33 17 32 8 40 22 17 
Schipborger Strubben algemeen planten 34 13 34 14 36 17 13 
Schipborger Strubben algemeen vlinders 35 7 38 3 43 18 5 
Vliegveld Twenthe vlinders 16 9 39 33 14 6 8 
Het Woudhuis - Apeldoorn planten 18 28 16 32 13 39 24 
Het Woudhuis - Apeldoorn vlinders 14 26 17 34 11 34 30 
Wageningse Berg planten 1 3 22 19 16 21 12 
Wageningse Berg vlinders 2 2 23 38 6 23 11 
 
 
3.2 Dagvlinders - moeras 
3.2.1 Verdeling van eigenschappen over zeldzame en algemene 
soorten 
Voor de analyse op eigenschapsniveau is een vergelijking gemaakt tussen de algemene en zeldzame 
dagvlindersoorten wat betreft verdeling van eigenschappen. De groep zeldzame soorten bestaat uit 
de categorieën ‘kwetsbaar’, ‘bedreigd’, ‘ernstig bedreigd’ en ‘verdwenen’ van de Rode Lijst, terwijl de 
categorieën ‘gevoelig’ en ‘niet bedreigd’ tot de algemene soorten worden gerekend. De analyse laat 
opvallende significante verschillen zien tussen de algemene en zeldzame soorten (Tabel 12). 
• Zeldzame soorten zijn kwetsbaarder voor verstoringen (overwinteren als kwetsbaarder ei of 
jonge rups, zijn minder bestand tegen weersextremen en komen vooral voor in een koeler 
areaal).  
• Zeldzame soorten kunnen zich minder goed herstellen na een verstoring (hebben meestal maar 
één generatie, zijn specialistischer in voedselkeus en hebben een smallere range wat betreft 
openheid landschap, stikstof- en vochtgehalte in het optimumhabitat).  
 
Ook in andere studies zijn verschillen in eigenschappen tussen algemene en zeldzame soorten 
gevonden. Uit deze studies blijkt dat zeldzame soorten vaker soorten zijn met een (vaak ook 
zeldzamere) stress-tolerante maar verstoringsgevoelige waardplant (S-strategie volgens Grime, 1974 
& Dennis et al., 2004), en dat deze het meest te lijden hebben van habitatverlies (Öckinger et al., 
2010) en hun verspreidingsgebied minder snel uitbreiden (Pöyry et al., 2009). 
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Er is geen verschil gevonden tussen algemene en zeldzame soorten in tonglengte. De verschillen in 
tonglengte zijn echter het grootst tussen de verschillende families (Porter et al., 1992, Corbet, 
2000). Zeldzame soorten zijn niet beperkt tot bepaalde families, wat het gebrek aan verschil in deze 
analyse verklaart. Wat het effect van zeldzaamheid van dagvlinders is op de functie van dagvlinders 
als bestuivers komt waarschijnlijk duidelijker naar voren wanneer naar de diversiteit van deze 
eigenschap wordt gekeken. 
 
Tabel 12: Resultaten analyse eigenschapverdeling tussen de zeldzame (N=18) en algemene (N=22) 
dagvlindersoorten. Voor elke eigenschap is gegeven welke toets er is gebruikt. Wanneer de uitkomst 
significant was is ook de P-waarde gegeven, wanneer niet significant is dit aangegeven met NS. Daarnaast 
is voor elke eigenschap de gemiddelde eigenschap aarde gegeven voor de groep algemene en de groep 
zeldzame soorten.  
Response 
eigenschappen 
Eigenschappen Algemene 
soorten 
Gemiddelde 
waarde 
Zeldzame 
soorten 
Gemiddelde 
waarde 
P Toets 
Herstelvermogen Trekgedrag 4,5 2,6 <0,0001 Wilcoxon 
 %Voltinisme 88,9 45,4 0,0007 Fisher's 
Exact test 
 %Bijsturing 54,6 44,4 NS Fisher's 
Exact test 
 Reproductiecapaciteit 4,8 3,9 NS Wilcoxon 
Resistentie %Overwinteringsstrategie als ei of 
rups 
45,4 94,4 0,0017 Fisher's 
Exact test 
 STI (Summer Temperature Index) 9,0 7,7 0,0076 Wilcoxon 
 Hardheid 5,5 3,4 0,0005 t-toets 
Tolerantie %Voedselspecialisatie larven 22,7 66,7 0,0095 Fisher's 
Exact test 
 Variatie in gebruikt landschap 5,5 4,4 0,0099 t-toets 
 Range in stikstofindicatie 2,9 0,8 <0,0001 Wilcoxon 
 Range in vochtindicatie 3,2 1,7 0,0009 Wilcoxon 
 Ruimtebeslag 3,6 2,4 NS Wilcoxon 
Overig Tonglengte 11,2 10,3 NS t-toets 
 
3.2.2 Resultaten RLQ-analyse moeras 
Tabel 14 geeft een overzicht van de resultaten van de RLQ-analyse voor dagvlinders en planten. 
Tabel 14 laat zien dat voor de dagvlinders 2000 meter de hoogste verklaarde variantie heeft: de 
eigenwaarde en covariantie van de 1e en 2e as is hier het hoogst. Dit betekent dat op deze afstand 
de verklaarde relaties tussen heterogeniteit, vlinderabundantie en eigenschappen het hoogst zijn.  
 
Tabel 13 geeft een samenvatting van het aantal significante relaties dat is gevonden tussen 
eigenschappen en heterogeniteit voor de opeenvolgende buffers. Trekgedrag, het aantal generaties 
en ruimtebeslag zijn de eigenschappen die het vaakst een significante relatie vertonen met de 
heterogeniteit van de moerasgebieden en het omringende landschap (respectievelijk 14, 10 en 14; 
Tabel 13). Oppervlakte moeras, de Shannon-index voor moeras en de totale slootlengte zijn de 
meest verklarende heterogeniteitsmaten (respectievelijk 13, 7 en 18 - Tabel 13). 
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Tabel 13: Samenvatting significante relaties in de RLQ-analyse 
  500 m 1000 m 2000 m 5000 m 10.000 m   
Eigenschappen             
Owstad 0 1 1 1 1 4 
Trekgedrag 4 2 3 2 3 14 
Generaties 1 1 3 2 3 10 
Repcap 0 2 1 1 0 4 
Rangevocht 1 1 1 2 2 7 
Ruimtebeslag 4 3 3 2 2 14 
totaal 10 10 12 10 11   
 Heterogeniteit             
Oppmoeras 1 2 1 4 5 13 
Contagion L 2 0 0 0 0 2 
Shannon L 0 0 0 0 1 1 
Contagion M 2 1 3 0 0 6 
Shannon M 2 2 3 0 0 7 
Boomlengte 0 1 1 2 2 6 
Slootlengte 3 4 4 4 3 18 
Totaal 10 10 12 10 11   
 
 
Figuur 6: Significantie relaties RLQ-analyse op 2000 m. De blokken geven de significante relaties (zwart 
positief verband en grijs is negatief verband) tussen de dagvlindereigenschappen (horizontaal) en de 
heterogeniteitsmaten (verticaal).  
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Figuur 7: Resultaten RLQ-analyse Dagvlinders bij een buffer van 2000 m 
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Tabel 14: Overzicht van de RLQ-analyse voor dagvlinders en planten 
Buffer 500 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0,47 0,09 0,03 0,02 
Covariantie 0,68 0,29 0,16 0,12 
Correlatie 0,29 0,2 0,07 0,11 
R/RLQ 0,96 0,82 0,76 0,73 
L/RLQ 0,51 0,41 0,19 0,41 
Q/RLQ 0,87 0,94 0,82 0,76 
 Buffer 1000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0,38 0,11 0,03 0,02 
Covariantie 0,62 0,34 0,18 0,14 
Correlatie 0,28 0,2 0,09 0,08 
R/RLQ 0,81 0,88 0,77 0,81 
L/RLQ 0,5 0,42 0,26 0,32 
Q/RLQ 0,93 0,96 0,77 0,78 
 Buffer 2000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0,52 0,09 0,02 0,01 
Covariantie 0,72 0,3 0,14 0,11 
Correlatie 0,29 0,19 0,07 0,07 
R/RLQ 0,86 0,94 0,83 0,9 
L/RLQ 0,51 0,39 0,2 0,27 
Q/RLQ 0,93 0,88 0,63 0,61 
 Buffer 5000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0,5 0,13 0,03 0,01 
Covariantie 0,7 0,36 0,19 0,11 
Correlatie 0,29 0,24 0,07 0,09 
R/RLQ 0,82 0,97 0,98 0,95 
L/RLQ 0,51 0,5 0,2 0,35 
Q/RLQ 0,92 0,82 0,75 0,7 
 Buffer 
10.000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0,43 0,06 0,03 0,01 
Covariantie 0,65 0,25 0,17 0,11 
Correlatie 0,27 0,21 0,08 0,08 
R/RLQ 0,8 0,9 0,85 0,83 
L/RLQ 0,48 0,44 0,22 0,3 
Q/RLQ 0,98 0,81 0,66 0,7 
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De RLQ-analyse voor vlinders en buffer 2000 meter (Figuur 6 en7) laat zien dat heterogeniteitsmaat 
lsloot (lengte sloot) de grootste negatieve relatie vertoont met de eerste as. Langs de tweede as 
zien we een positieve relatie met lOppMoer (oppervlakte moeras), SHDI.ls (Shannon landschap) en 
Contagion.mr (contagion moeras). Met een toename van slootlengte, een grotere diversiteit aan 
moerastypen (SHDI.mr) en een geringere aggregatie van moerastypen (Contagion.mr -een lage 
waarde staat voor een fijnkorrelig, dus heterogeen landschap) zien we een frequenter voorkomen van 
vlinders met een trekgedrag over grote afstanden, meerdere generaties per jaar en een groot 
ruimtebeslag. In een heterogener landschap domineren dus mobiele vlinders die beter in staat zijn 
nieuwe habitats te bereiken na verstoring en zich dus sneller kunnen herstellen dan de meer 
honkvaste vlinders. Daarnaast maken meer generaties per jaar een snelle populatiegroei mogelijk, 
wat zorgt voor een beter herstelvermogen.  
 
De 2e RLQ-as laat zien dat een toename van lboom (boomlengte) een afname van de 
reproductiecapaciteit geeft en daarmee een afname van het herstelvermogen. De lOppMoer en de 
range van de vochtindicatie van de vlinder hebben een positieve relatie en dat betekent dat bij grote 
oppervlakten moeras de vlindersoorten voorkomen met een brede habitat range, die minder gevoelig 
zijn voor verstoringen. 
 
Een grote oppervlakte moeras in de omgeving, een grote diversiteit aan moerastypen (Shannon-index 
moeras) en een grote slootlengte gaat samen met het vaak voorkomen van soorten met een groot 
ruimtebeslag, die meerdere generaties per jaar kunnen produceren en een groot trekgedrag 
vertonen. 
 
 
3.3 Planten - moerasgebieden 
3.3.1 Verdeling van eigenschappen over zeldzame en algemene 
moerassoorten 
Voor de vergelijking van de eigenschappen van zeldzame en algemene soorten in moerasgebieden 
zijn de plantensoorten onderverdeeld in twee groepen op basis van hun vermelding op de Rode Lijst 
(Van der Meijden et al., 2000). Alle Rode Lijst-categorieën zijn gerekend tot de groep zeldzame 
soorten. Het gaat daarbij om de categorieën gevoelig, kwetsbaar, bedreigd en ernstig bedreigd. De 
overige soorten zijn gerekend tot de algemene soorten. 
 
Er is gebruik gemaakt van een subset van plantensoorten waarvoor voldoende eigenschaps-
informatie beschikbaar was. In totaal gaat het om 165 soorten waarvan er 14 staan opgenomen op 
de Rode Lijst. Onder de overige soorten met missing values voor de eigenschapsinformatie (tot 170 
soorten) bevinden zich 38 Rode Lijst-soorten. Onder de soorten met missing values bevindt zich dus 
een relatief groot aandeel Rode Lijst-soorten. De resultaten in Tabel 15 moeten daarom voorzichtig 
geïnterpreteerd worden. Het gericht aanvullen van de eigenschappen van zeldzame soorten is een 
aandachtspunt voor vervolgonderzoek. 
 
Uit Tabel 15 blijkt dat zeldzame en algemene soorten vooral verschillen in hun habitat voorkeur. 
Onder de Rode Lijst-soorten komt een hoger aandeel soorten voor met een voorkeur voor 
voedselarme en vochtige omstandigheden. De oververtegenwoordiging van soorten van voedselarme 
habitats onder de zeldzame soorten komt overeen met een analyse van de trend van terrestrische 
plantensoorten in de twintigste eeuw in Noordwest-Europa (Ozinga et al., 2009). Ook de resultaten 
van de RLQ-analyse van het gebied Wieden / Weerribben in het project van Sterk et al., (2013) wijzen 
op een sterk effect van nutriënten op de mate van voorkomen van kenmerken zoals gebruikt in dit 
onderzoek. 
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Tabel 15: Resultaten van de statistische analyse van het verschil in eigenschappen tussen bedreigde 
(N=14) en niet bedreigde (N=151) plantensoorten. Voor elke eigenschap is aangegeven welke toets er is 
gebruikt. Daarnaast is voor de significante eigenschap het gemiddelde (gem) gegeven voor de groep 
bedreigde en de groep niet bedreigde soorten. 
Eigenschappen Zeldzame soort heeft/is: Algemeen Zeldzaam P Toets 
gem gem 
Lifespan       ns Chi-square 
Growthform       ns Chi-square 
Canopyhgt       ns Mann-Whitney U  
Leafsize       ns Mann-Whitney U  
clonalgrowth       ns Chi-square 
dispmode       ns Chi-square 
lateralspread       ns Chi-square 
seedlong       ns Chi-square 
seedmass       ns Mann-Whitney U  
Habitat-Vocht Vochtiger habitat 7.5 8.7 0.019 Mann-Whitney U  
Habitat-Zuurgraad       ns Mann-Whitney U  
Habitat-Stikstof Voedselarmer habitat 5.3 2.4 <0.0005 Mann-Whitney U  
 
3.3.2 Resultaten RLQ-analyse 
Tabel 16 geeft een samenvatting van het aantal significante relaties dat is gevonden tussen 
eigenschappen en heterogeniteit voor de opeenvolgende buffers. Canopyheight en Leafsize zijn de 
eigenschappen die het vaakst een significante relatie vertonen met de heterogeniteit van de 
moerasgebieden en het omringende landschap (respectievelijk 12 en 9 - Tabel 16). Oppervlakte 
moeras, de Contagion-index moeras en Shannon-index voor moeras zijn de belangrijkste 
heterogeniteitsmaten (respectievelijk 10, 11 en 10 - Tabel 16). De meeste relaties worden gevonden 
op 500 m, de kleinste bufferafstand.  
 
Tabel 16: Samenvatting significante relaties in de RLQ-analyse 
Planten 500 1000 2000 5000 10.000 totaal 
Growthform 1 2 0 0 0 3 
Canopy height 3 3 1 3 2 12 
Leafsize 3 1 1 2 2 9 
SLA 1 1 1 0 0 3 
Aerenchyma 0 0 0 1 1 2 
Clonalgrowth 1 0 0 0 0 1 
Lateralspread 0 0 0 0 0 0 
Seedmass 0 1 0 0 0 1 
Dispmodeother 0 0 0 0 0 0 
Dispmodewater 1 1 0 0 0 2 
Dispmodewind 0 0 1 0 0 1 
Seedlonglivety 0 0 0 2 2 4 
NO3 2 0 0 0 0 2 
Ptot 0 0 1 1 1 3 
Moisture 1 0 1 0 0 2 
Totaal 13 9 6 9 8   
Opp Moeras 4 4 2 0 0 10 
Contagion L 2 1 0 2 0 5 
Shannon L 0 0 2 1 0 3 
Contagion M 3 1 0 3 4 11 
Shannon M 3 2 0 2 3 10 
Boomlengte 1 1 1 1 1 5 
Slootlengte 0 0 1 0 0 1 
Totaal 13 9 6 9 8 45 
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Figuur 8: Significantie relaties RLQ-analyse planten op 500 m. De blokken geven de significante relaties 
(zwart positief verband en grijs is negatief verband) tussen de planteneigenschappen (horizontaal) en de 
heterogeniteitsmaten (verticaal).  
 
De RLQ-analyse voor planten bij een buffer van 500 meter (Figuur 8 en 9) laat zien dat 
heterogeniteitsmaat SHDI.mr (Shannon moeras) de grootste positieve relatie vertoont met de eerste 
as. Negatieve relaties zijn er met Contagion.ls (contagion landschap) en Contagion.mr (contagion 
moeras). Langs de tweede as zien we een positieve relatie met OppMoer (oppervlakte moeras). Dit 
betekent dat een grote heterogeniteit van het moeras uitgedrukt in diversiteit aan moerastypen 
(Shanon-index) en een fijnkorrelig patroon van moerastypen (Contagion-index lage waarde) vaak 
samengaan met een groter oppervlakte aan moeras.  
 
Met een toename van SHDI.mr en een afname van Contagion.mr zien we een frequenter voorkomen 
van hogere planten met een groter bladoppervlak een hoge NO3-tolerantie. Een heterogener 
landschap gaat dus samen met planten die door hun hoogte beter bestand zijn tegen sterke 
beschaduwing, maar grote bladeren zijn kwetsbaar voor o.a. droogte en juist een kenmerk van 
verstoringsgevoelige planten. Dit geldt ook voor de negatieve relatie tussen Contagion.ls en leafsize. 
De hoge NO3-tolerantie moet in verband worden gezien met de andere buffers. Opvallend is dat de 
relatie tussen heterogeniteitsmaten en NO3 alleen wordt gevonden in de buffer van 500 meter. Dit 
duidt op een sterke invloed van lokale abiotiek op het voorkomen van soorten. Ten slotte geldt voor 
de positieve relatie tussen Contagion.ls en Moisture dat planten die tolerant zijn voor natte 
standplaatsen vaker voorkomen in minder heterogene landschappen. Waarschijnlijk doordat natte 
standplaatsen selecteren op specialisten die zich hebben aangepast aan het natte milieu. Hun 
strategieën zijn voornamelijk gericht op het voortbestaan in natte milieus met een specifieke abiotiek 
en ze profiteren daardoor niet van heterogeniteit. 
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De 2e RLQ-as laat zien dat OppMoer een positieve relatie heeft met hoge planten met ondergrondse 
opslagorganen. Deze zijn minder gevoelig voor verstoringen dan planten met bovengrondse 
opslagorganen. Daarnaast is OppMoer positief gerelateerd aan de aanwezigheid van clonale groei en 
dispersie via water. Clonale groei zorgt voor een beter herstelvermogen op lokaal niveau, dan geen 
clonale groei. En dispersie via water is uiteraard een positief kenmerk voor herstel in een 
moerasgebied. Het voorkomen van planten met korte afstand dispersie naast planten met lange 
afstand dispersie kan het gevolg zijn van lokale heterogeniteit die in grote moerassen door 
management en natuurlijke processen hoger is dan kleine moerassen. 
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Figuur 9: Resultaten RLQ-analyse 
planten bij een buffer van 500 m. 
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3.4 Dagvlinders – bosgebieden 
3.4.1 Verdeling van eigenschappen over zeldzame en algemene 
soorten 
De eigenschappen van algemene bosvlindersoorten (12 soorten) blijkt voor een aantal 
eigenschappen significant af te wijken van de zeldzame bosvlindersoorten (18 soorten - Tabel 17). 
De groep zeldzame soorten bestaat uit de Rode Lijst-categorieën ‘kwetsbaar’, ‘bedreigd’, ‘ernstig 
bedreigd’ en ‘verdwenen’. De algemene soorten vallen onder de categorieën ‘gevoelig’ en ‘niet 
bedreigd’.  
 
Tabel 17: Resultaten analyse eigenschap verdeling tussen zeldzame en algemene bosvlindersoorten. Zie 
Tabel 6 voor een omschrijving van de eigenschappen. 
Response 
eigenschappen 
Eigenschappen Algemene soorten 
(N=12) 
gemiddelde 
waarde 
Zeldzame 
soorten (N=18) 
gemiddelde 
waarde 
Verschil 
Herstelvermogen Trekgedrag 4,2 3,2 NS 
 Voltinisme  3 2,2 NS 
 Reproductiecapaciteit 4,3 3,9 NS 
Resistentie Ovw_2: %Ei-Rups 42% 83% P=0,024 
 STI 9,1 8,5 NS 
Tolerantie Voedselspecialisatie 3 2,6 NS 
 Range_N 3,2 1,8 P=0,05 
 Range_V 2,6 1,2 P=0,035 
 Ruimtebeslag 3,5 3,4 NS 
 
Zeldzame en algemene soorten laten een aantal significante verschillen zien. De resistentie van 
zeldzame soorten voor verstoringen is geringer doordat zij vaker als ei of rups overwinteren. 
Daarnaast vertonen zeldzame soorten een geringere tolerantie voor variatie in abiotische condities: 
zowel de range van stikstof als van vocht is geringer. 
 
3.4.2 Resultaten RLQ-analyse bos-dagvlinders 
Tabel 18 geeft een overzicht van de resultaten van de RLQ-analyse voor bosplanten en bosvlinders. 
Voor de dagvlinders neemt de verklaarde variantie toe met de grotere bufferafstanden van 5000 
meter en 10.000 meter met de hoogste eigenwaarde en covariantie van de 1e en 2e as. Dit betekent 
dat op deze afstanden de gevonden relaties tussen heterogeniteit, vlinderabundantie en 
eigenschappen het sterkst zijn. 
 
Tabel 19 geeft een samenvatting van het aantal significante relaties dat is gevonden tussen 
eigenschappen en heterogeniteit voor de buffers van 500 tot 10.000 meter. Ruimtebeslag, 
Trekgedrag, Overwinteringsstadium en Vochtrange zijn de eigenschappen die het vaakst een 
significante relatie vertonen met de heterogeniteit van de bosgebieden en het omringende landschap 
(respectievelijk 9, 12, 9 en 11; Tabel 19). Oppervlakte bos, Contagion Landschap, Shannon 
landschap en Slootlengte zijn de belangrijkste heterogeniteitsmaten (respectievelijk 7, 7, 9 en 10; 
Tabel 19). 
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Tabel 18: Overzicht van de RLQ-analyse voor bossen 
Buffer 500 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0.165 0.039 0.051 0.023 
Covariantie 0.406 0.198 0.227 0.151 
Correlatie 0.154 0.142 0.084 0.083 
R/RLQ 76% 72% 65% 95% 
L/RLQ 33% 40% 16% 18% 
Q/RLQ 79% 78% 82% 79% 
 Buffer 1000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0.165 0.04 0.063 0.016 
Covariantie 0.406 0.198 0.251 0.128 
Correlatie 0.154 0.142 0.113 0.062 
R/RLQ 76% 72% 80% 81% 
L/RLQ 33% 40% 21% 14% 
Q/RLQ 79% 78% 80% 81% 
 Buffer 2000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0.189 0.038 0.069 0.012 
Covariantie 0.434 0.2 0.263 0.108 
Correlatie 0.166 0.147 0.103 0.057 
R/RLQ 96% 67% 52% 96% 
L/RLQ 36% 41% 19% 13% 
Q/RLQ 51% 81% 86% 79% 
 Buffer 5000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0.232 0.175 0.049 0.010 
Covariantie 0.482 0.423 0.220 0.102 
Correlatie 0.183 0.179 0.079 0.077 
R/RLQ 73% 99% 79% 82% 
L/RLQ 40% 50% 15% 17% 
Q/RLQ 68% 86% 77% 75% 
 Buffer 
10.000 Vlinders Planten 
RLQ-assen 1e as 2e as 1e as 2e as 
Eigenwaarde 0.301 0.032 0.043 0.010 
Covariantie 0.548 0.178 0.208 0.102 
Correlatie 0.191 0.112 0.076 0.062 
R/RLQ 82% 77% 97% 99% 
L/RLQ 41% 31% 14% 14% 
Q/RLQ 89% 87% 65% 65% 
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Tabel 19: Samenvatting significante relaties RLQ-analyse bos-dagvlinders 
Eigenschappen 500 1000 2000 5000 10.000 Totaal 
Ruimtebeslag  0 0 2 3 4 9 
Trekgedrag 2 2 2 2 4 12 
Generaties 1 1 0 2 1 5 
Voedsel 0 0 0 0 0 0 
Reprcap 0 0 0 1 0 1 
Ovwstad  2 2 0 2 3 9 
RangeN 0 0 0 0 0 0 
RangeV 3 3 1 4 0 11 
Tong 0 0 0 0 1 1 
Totaal 8 8 5 14 13   
       Heterogeniteit             
Oppbos 2 2 1 1 1 7 
Contagion L 2 2 2 1 0 7 
Shannon L 2 2 2 2 1 9 
Contagion B 0 0 0 3 3 6 
Shannon B 0 0 0 0 3 3 
Boomlengte 1 1 0 3 1 6 
Slootlengte 1 1 0 4 4 10 
Totaal 8 8 5 14 13   
 
 
Figuur 10: Significante relaties RLQ-analyse bosvlinders bij een buffer van 5000 m. De blokken geven de 
significante relaties aan (zwart positief verband, grijs negatief verband) tussen de dagvlinder-
eigenschappen (horizontaal) en de heterogeniteitsmaten (verticaal).   
Ruimtebeslag
Trekgedrag
Generaties
Voedsel
Reprcap
Ovwstad
RangeN
RangeV
Tong
A
R
E
A
.B
O
S
C
on
ta
gi
on
.ls
S
H
D
I.l
s
V
IR
IS
_R
IJ
V
IR
IS
_S
LO
O
T
C
on
ta
gi
on
.b
os
S
H
D
I.b
os
42 WOt-werkdocument 338 
De RLQ-analyse voor vlinders en buffer 5000 meter (Figuur 10 en 11) laat zien dat boomlengte en 
slootlengte de grootste relaties vertonen met de eerste as. Langs de tweede as is een positieve 
relatie te zien met Shannon bos (SHDI.bos), Contagion bos en Contagion landschap (in Figuur 10 
achter SHDI.bos gelegen).  
 
In landschappen met een hoge dooradering van bomenrijen en houtwallen (VIRIS-RIJ) komen vaker 
soorten voor met meerdere generaties per jaar, met een hoge reproductiecapaciteit en met een 
relatief brede vochtrange (Figuur 11). In landschappen met een hoge slotendichtheid komen vaker 
vlinders voor met een groot ruimtebeslag, een hoge mobiliteit, meerdere generaties per jaar en die 
overwinteren als pop of adult. Verder vertoont ook de contagion bos, een landschap met een hoge 
fijn korreligheid, een relatie met een groot ruimtebeslag, een grote mobiliteit en overwintering als 
pop of adult. De Shannon bos index vertoont echter geen significante verbanden. De Shannon 
landschapindex vertoont een positief verband met ruimtebeslag.  
 
Een heterogener landschap maakt dat mobiele vlinders zich sneller kunnen herstellen dan meer 
honkvaste vlinders. Ook de meerdere generaties en hoge reproductiecapaciteit in heterogene 
landschappen dragen bij aan het herstelvermogen van populaties na een verstoring. Daarnaast zijn 
de vlinders in heterogene landschappen minder gevoelig voor verstoringen door hun hoge resistentie 
(overwintering als pop of adult) hun groot ruimtebeslag en grote vocht range.  
 
De resultaten rond tolerantie voor vocht zijn niet eenduidig. Enerzijds wijst de Contagion-index 
landschap en de Shannon-index landschap naar een negatief verband: hoe hoger de heterogeniteit 
hoe lager de vochttolerantie. Anderzijds verwijst de correlatie met bos oppervlakte (Area.bos) en 
lengte aan bomenrijen naar een positief verband: hoe groter het bosoppervlakte en hoe meer 
dichtheid aan bomenrijen hoe breder de vochttolerantie.  
 
 
Figuur 11: Resultaten RLQ-analyse bosvlinders bij een buffer van 5000 m.  
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3.5 Planten – bosgebieden 
3.5.1 Verdeling van eigenschappen over zeldzame en algemene 
soorten 
De selectie van plantensoorten met hun zwaartepunt van hun verspreiding in bossen levert zeer 
weinig zeldzame soorten op. Dit komt doordat veel zeldzame planten in bossen vooral voorkomen in 
begroeiingen die iets opener zijn. Daarnaast zijn veel ‘oud-bosplanten’ in Nederland relatief zeldzaam 
ten opzichte van omringende landen door de geringe ouderdom van de meeste bossen. Het was 
daarom niet mogelijk om een analyse te doen naar de verdeling van eigenschappen tussen algemene 
en zeldzame soorten. 
 
3.5.2 Resultaten RLQ-analyse 
Tabel 18 geeft een overzicht van de resultaten van de RLQ-analyse voor bosplanten en bosvlinders. 
Voor de bosplanten wordt de grootste verklaarde variantie gevonden bij de kleinste bufferafstanden: 
500 en 1000 meter hebben de hoogste eigenwaarde en covariantie van de 1e en 2e as. Dit betekent 
dat op deze afstanden de gevonden relaties tussen heterogeniteit, het voorkomen van planten en hun 
eigenschappen het sterkst zijn. 
 
Tabel 20 geeft een samenvatting van het aantal significante relaties dat is gevonden tussen 
eigenschappen en heterogeniteit voor de buffers van 500 tot 10.000 meter. Houtigheid en 
Vochttolerantie zijn de eigenschappen die het vaakst een significante relatie vertonen met de 
heterogeniteit van de bosgebieden en het omringende landschap (respectievelijk 11 en 8 - Tabel 20). 
Contagion landschap en Shannon landschap zijn de belangrijkste heterogeniteitsmaten 
(respectievelijk 12 en 11 - Tabel 20). 
 
Tabel 20: Samenvatting significante relaties RLQ-analyse bosplanten. 
Eigenschappen 500 1000 2000 5000 10.000 Totaal 
Lv_duur  3 0 0 0 0 3 
houtig 1 3 2 2 3 11 
GF_Hemi 0 2 2 2 0 6 
GF_Cryp           0 0 0 0 0 0 
Height 2 0 2 2 0 6 
Disp_wind 1 4 1 0 0 6 
Disp_water 0 0 0 1 1 2 
lichttolerantie 1 0 0 0 0 1 
vochttolerant 0 2 2 1 3 8 
Zuurg.tolerant 0 0 0 0 0 0 
Stikstof tolerant 3 0 0 0 0 3 
Persistent seeds 0 0 0 0 0 0 
Totaal 11 11 9 8 7   
Heterogeniteit 500 1000 2000 5000 10000 Totaal 
Oppbos 2 1 0 0 0 3 
Contagion L 1 4 4 3 0 12 
Shannon  L 1 3 4 3 0 11 
Contagion B 2 1 0 0 2 5 
Shannon B 2 1 1 0 3 7 
Boomlengte 1 0 0 2 0 3 
Slootlengte 2 1 0 0 2 5 
Totaal 11 11 9 8 7   
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De RLQ-analyse voor planten met buffer 1000 meter (Figuur 12 en 13) laat zien dat Contagion-index 
landschap (Contagion.ls) en Shannon-index landschap (SHDI.ls) de grootste relaties vertonen met de 
eerste as. Langs de tweede as is een positieve relatie te zien met Shannon-index bos (SHDI.bos) en 
een negatieve relatie met Contagion-index bos (Contagion.bos). 
 
Voor de planten worden vaker significante relaties gevonden met de heterogeniteitsmaten op basis 
van het gehele landschap, dan op basis van alleen de boselementen. Voor de Contagion-index 
landschap geldt dat naarmate het landschap fijnkorreliger verdeeld is de houtigheid afneemt, de 
hemicryptofyten toenemen (GF-hemi), er minder wind-dispersers zijn en de vochttolerantie afneemt. In 
landschappen met een hoge heterogeniteit uitgedrukt in de Shannon-index (SHDI.ls) geldt een afname 
van de houtigheid, een toename van GF-hemi en een afname van de vochttolerantie. Ook voor een 
toename van de bosoppervlakte geldt een afname van de houtige gewassen. Ten slotte blijken er 
relatief veel winddispersers aanwezig te zijn in landschappen met weinig sloten, en een hoge 
bosheterogeniteit zowel uitgedrukt in Contagion-index bos (Contagion.bos) als in Shannon-index bos 
(SHDI.bos). 
 
De RLQ-resultaten voor planten geven hiermee geen eenduidig beeld zien of een omgekeerd beeld 
zien tussen heterogeniteit en herstelvermogen. Met name de heterogeniteitsmaten op basis van het 
hele landschap laten zien dat in dergelijke landschappen de eigenschappen die samenhangen met 
een goed herstelvermogen en tolerantie juist ondervertegenwoordigd zijn, zoals afname van 
houtigheid en een geringe vochttolerantie. De heterogeniteitsmaten gebaseerd op alleen de 
boselementen laten wel een verband zien met een eigenschap die belangrijk is voor 
herstelvermogen: In een landschap met een hoge bosheterogeniteit komen relatief veel 
winddispersers voor.  
 
Figuur 12: Significante relaties RLQ-analyse van bosplanten bij een buffer van 5000 m. De blokken geven 
de significante relaties aan (zwart positief verband, grijs negatief verband) tussen de 
planteneigenschappen (horizontaal) en de heterogeniteitsmaten (verticaal). 
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Figuur 13: Resultaten RLQ-analyse bosplanten bij een buffer van 1000 m 
 
 d = 0  
 Lv_duur 
 houtig 
 GF  
 GF_Cryp 
 Hgt_max 
 disp_wind 
 disp_water 
 Licht.tolerant 
 Vocht.tolerant 
 Zuurg.tolerant 
 Stiks.tolerant 
 Persistent.seeds 
 d = 0  
 AR  
 Contagion.ls 
 SHD  
 VIRIS_RIJ 
 VIRIS_SLO  Contagion  
 SHDI.bos 

Operationalisering van het begrip 'veerkracht van ecosystemen' 47 
4 Conclusies en implicaties voor vervolgonderzoek 
4.1 Verschil in eigenschappen tussen algemene en zeldzame 
soorten 
Dagvlinders 
Het blijkt dat zeldzame en algemene moerasvlindersoorten grote verschillen vertonen in hun 
eigenschappen. Zeldzame soorten zijn kwetsbaarder voor verstoringen in het winterseizoen omdat zij 
vaker overwinteren als ei of jonge rups. Zeldzame soorten kunnen zich minder goed herstellen na 
een verstoring omdat zij meestal maar één generatie per jaar hebben. Ten slotte zijn zeldzame 
dagvlinders ook sterker gespecialiseerd in hun voedselkeuze en hebben ze een smallere 
tolerantierange wat betreft stikstof. 
 
Ook voor bosvlinders geldt dat zeldzame soorten gevoeliger zijn voor verstoringen in de winter, 
doordat zij vaker als ei of rups overwinteren. Daarnaast vertonen zeldzame soorten een geringere 
tolerantie voor fluctuaties in abiotische condities door hun smallere range van stikstof en 
vochttolerantie. 
 
Planten 
Voor moerasplanten zijn minder verschillen gevonden in eigenschappen tussen algemene en 
zeldzame soorten. Het blijkt dat zeldzame soorten vooral verschillen in hun habitatvoorkeur, met een 
voorkeur voor voedselarme en vochtige omstandigheden.  
 
Voor de bosplanten was deze analyse niet mogelijk door het geringe aantal karakteristieke 
bosplanten op de Rode Lijst. 
 
 
4.2 Is heterogeniteit van de omgeving een bruikbare maat? 
4.2.1 Moerassen 
Heterogeniteit bevordert eigenschappen van herstel en tolerantie 
Een grote oppervlakte moeras in de omgeving, een grote diversiteit aan moerastypen (Shannon-index 
moeras en Contagion-index moeras) en een grote slootlengte in een straal van 2000 m gaan samen 
met het vaak voorkomen van vlindersoorten met een groot ruimtebeslag, vlindersoorten die 
meerdere generaties per jaar kunnen produceren en vlindersoorten die een groot trekgedrag 
vertonen. Dit zijn soort-eigenschappen die gerelateerd zijn aan een goed herstelvermogen van 
vlinders. Dit betekent dat het herstelvermogen van de vlindergemeenschap groter is in heterogene 
landschappen.  
 
Voor moerasplanten geldt dat een grote oppervlakte moeras en een grotere heterogeniteit van het 
moeras (Shannon-index moeras en Contagion-index moeras) vaker grotere planten voorkomen met 
een groter bladoppervlak en een hoge Stikstof tolerantie. Verder zijn de eigenschappen clonale 
groei, dispersie via het water ook nog gekoppeld aan oppervlakte moeras. Dit zijn eigenschappen die 
samenhangen met herstelvermogen en tolerantie. Een groter bladoppervlak vormt een uitzondering, 
omdat dit juist als een eigenschap van verstoringsgevoelige soorten wordt gezien.  
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Heterogeniteit en omvang moeras belangrijk  
Zowel uit de analyse van de dagvlinders als uit de analyse van de planten blijkt dat heterogeniteit op 
basis van moerashabitattypen belangrijker zijn dan heterogeniteitsmaten gebaseerd op het gehele 
landschap. Dit resultaat geeft aan dat heterogeniteit vooral belangrijk is als het habitat ook een 
functie heeft voor de soort, zoals bijvoorbeeld voedselgebied, reproductiehabitat of dispersiehabitat. 
Dit resultaat sluit aan bij het onderzoek van Oliver et al., (2010) die voor de berekening van 
heterogeniteitsmaten per vlindersoort een selectie maakten voor die habitattypen waar de vlinder 
ooit was waargenomen.  
 
De heterogeniteit van het moeras is van invloed op het voorkomen van veerkrachteigenschappen, 
zowel uitgedrukt in diversiteit (Shannon-index) als in de mate van fijn korreligheid van moerastypen 
(Contagion-index). Ook de oppervlakte moeras ongeacht de heterogeniteit van dat moeras blijkt een 
belangrijke maat te zijn.  
 
Slootlengte belangrijk voor dagvlinders, niet belangrijk voor planten 
Voor dagvlinders blijkt slootlengte een belangrijke heterogeniteitsmaat te zijn terwijl dit voor planten 
niet het geval is. Sloten zijn elementen met een geleidelijke overgang van nat naar droog. Voor 
dagvlinders kunnen sloten in het landschap verschillende functies vervullen. Sloten vergroten de 
doorlaatbaarheid van het landschap en zijn een voedselbron indien voedselplanten aanwezig zijn. 
Sommige soorten kunnen ook populaties langs sloten vormen, wanneer hun waardplanten langs 
sloten voorkomen.  
 
Voor moerasplanten zijn sloten waarschijnlijk te kunstmatig. Ze missen de natuurlijke dynamiek waar 
moerasplanten hun strategieën op hebben aangepast. 
 
Planten reageren op kortere afstand dan dagvlinders 
Voor de planten is heterogeniteit op de kortste afstand (500 m) het belangrijkste. Voor dagvlinders 
geeft heterogeniteit op 2000 meter de hoogste verklaring.  
 
Belangrijkste eigenschappen 
Voor de dagvlinders zijn de meeste relaties met heterogeniteit gevonden voor de eigenschappen 
trekgedrag, aantal generaties en ruimtebeslag. Voor de planten zijn de eigenschappen kroonhoogte 
en bladgrootte het belangrijkst. 
 
4.2.2 Bossen 
Heterogeniteit belangrijk voor bosvlinders 
Hoe heterogener het landschap hoe mobieler de vlinders, een eigenschap die belangrijk is voor 
herstel na een verstoring. Ook komen in heterogene landschappen vaker bosvlinders voor met een 
hoog groeivermogen van de populatie door meer dan één generatie per seizoen en door relatief veel 
eieren te leggen. Een hoge populatiegroei is belangrijk om snel terug te kunnen komen na een 
verstoring. Daarnaast zijn de vlinders in heterogene landschappen minder gevoelig voor verstoringen 
door hun hoge resistentie gedurende de winter (overwintering als pop of adult) hun groot 
ruimtebeslag en hun grote vocht range. De resultaten rond tolerantie voor vocht zijn echter niet 
eenduidig.  
 
Planten reageren op kortere afstand dan dagvlinders 
Ook voor bossen geldt dat vlinders op grotere afstand reageren dan planten: respectievelijk 5000-
10.000 meter en 500-1000 meter. 
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Voor bosplanten een negatieve relatie tussen heterogeniteit en herstelvermogen? 
Met name de heterogeniteitsmaten op basis van het hele landschap laten zien dat in dergelijke 
landschappen de eigenschappen die samenhangen met een goed herstelvermogen en tolerantie juist 
ondervertegenwoordigd zijn, zoals afname van houtigheid en een geringe vochttolerantie.  
 
De heterogeniteitsmaten gebaseerd op alleen de bostypen laten wel een verband zien met een 
eigenschap die belangrijk is voor herstelvermogen: in een landschap met een hoge bosheterogeniteit 
komen relatief veel winddispersers voor.  
 
Het is de vraag of heterogeniteit op basis van boshoogte een ecologisch relevante maat is met name 
voor bosplanten. De hoogteklassen 0-5 en 5-15 staan voor jonge bossen, waarin het bosmilieu 
wellicht nog niet geschikt is voor karakteristieke bossoorten. Ook zou een grote variatie in bos-
hoogtes juist ten koste kunnen gaan van het boskernmilieu. Ten slotte staat het kunstmatige karakter 
van de Nederlandse bossen mogelijk het functioneren van heterogeniteit in de weg: bossen worden 
aangeplant en gekapt en daarmee is een deel van de heterogeniteit kunstmatig en niet het resultaat 
van natuurlijke processen.  
 
4.2.3 Zeldzame versus algemene soorten 
De RLQ-methode is een krachtig instrument dat het mogelijk maakt om een directe relatie te leggen 
tussen eigenschapswaarden van soorten enerzijds en heterogeniteitswaarden van het landschap 
anderzijds. Een dergelijke gedetailleerde analyse zou niet mogelijk zijn geweest, wanneer de soorten 
van te voren in twee groepen waren verdeeld op basis van hun eigenschapswaarden en vervolgens 
de verschillen in abundantie tussen deze twee groepen en de mate van heterogeniteit was 
geanalyseerd.  
 
Uit de RLQ-analyse blijkt voor moeras (vlinders en planten) en in mindere mate voor bos (vlinders) dat 
een hoge heterogeniteit samen gaat met een hoge vertegenwoordiging van eigenschapswaarden die 
samengaan met veerkracht en herstelvermogen. Wanneer deze resultaten worden gekoppeld aan 
soorten dan blijkt dat de zeldzame soorten vaak relatief weinig van deze eigenschappen bezitten (zie 
paragraaf 4.1). Met andere woorden het zijn juist de algemenere soorten die bijdragen aan het 
herstelvermogen van een ecosysteem na een verstoring en de heterogeniteit van het landschap lijkt 
deze soorten daarbij te ondersteunen. Het is niet duidelijk wat dit resultaat nu betekent voor het 
voorkomen van zeldzame soorten. Het zou bijvoorbeeld kunnen betekenen dat de zeldzame soorten 
niet perse belangrijk zijn voor de veerkracht en herstel van ecosystemen. Maar mogelijk profiteren de 
zeldzame soorten wel indirect van een goed herstelvermogen van het ecosysteem. In dat licht zou 
het interessant zijn om de variatie aan eigenschapswaarden die in een gebied vertegenwoordigd is te 
analyseren in relatie tot de heterogeniteit.  
 
Het kan ook zijn dat de beschreven heterogeniteitsmaten wel van betekenis zijn voor de algemene 
soorten (habitat generalisten) maar niet specifiek genoeg zijn voor zeldzame soorten (habitat-
specialisten). Specifieke verschillen in habitatkwaliteit en beheer konden met deze analysemethode 
niet worden meegenomen, omdat hiervoor de gebied dekkende GIS-informatie ontbreekt.  
 
 
4.3 Doorwerking in PBL-modellering 
De Metanatuurplanner beoordeelt in hoeverre duurzame condities voor soorten gerealiseerd worden. 
Het model beoordeelt niet of de soorten daadwerkelijk voorkomen. De kern van de methodiek is 
gebaseerd op sleutelgebieden (Verboom et al., 2001), zoals ontwikkeld door Alterra en 
geïmplementeerd in het model LARCH (Verboom & Pouwels, 2004, Pouwels et al., 2008). Deze 
zogenaamde sleutelgebieden zijn cruciaal voor soorten om duurzaam voor te komen. De definitie van 
een sleutelgebied is een gebied dat groot genoeg is en voldoende kwaliteit kent om een levens-
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vatbare populatie te herbergen binnen een netwerk zoals de ecologische hoofdstructuur (EHS). 
Binnen het vereenvoudigde model worden tot op zekere hoogte kwaliteit en oppervlakte uitgewisseld. 
Hoe beter de kwaliteit hoe kleiner de benodigde oppervlakte van een soort om in het betreffende 
gebied een levensvatbare populatie te herbergen. Er zal echter altijd een minimale soort specifieke 
oppervlaktebehoefte zijn. Ook is een minimale kwaliteit nodig. Wanneer de kwaliteit onder dit 
minimum komt, is het gebied ongeschikt om überhaupt een populatie te herbergen ongeacht de 
grootte van het gebied.  
 
De kwaliteit van het leefgebied wordt bepaald op basis van het ecosysteemtype, de stikstofdepositie 
en de gemiddelde voorjaarsgrondwaterstand. Voor sommige studies is de kwaliteit ook mede 
bepaald op basis van het recreatief gebruik en waterberging in een gebied. Het realiseren van een 
sleutelgebied is hierbij onafhankelijk van de heterogeniteit van het landschap. Een sleutelgebied dat 
uit één ecosysteemtype bestaat en volledig ingebed is tussen landbouwgrond wordt gelijkwaardig 
beoordeeld aan een sleutelgebied dat uit meer ecosysteemtypen bestaat en ingebed is tussen 
verschillende landgebruiksvormen. Resultaten van deze studie wijzen uit dat ook de heterogeniteit 
van het gebied en het omringende landschap belangrijk is voor het voorkomen van soorten. Voor 
planten geldt dit voor heterogeniteit op korte afstand, 500 meter. Voor dagvlinders is de 
heterogeniteit op 2000 meter het meest relevant. Uit de RLQ-analyse blijkt dat er relaties zijn tussen 
de mate van heterogeniteit en het voorkomen van bepaalde eigenschappen, die gerelateerd kunnen 
worden aan herstelvermogen en tolerantie. Bij moerassen is deze relatie gevonden voor zowel 
dagvlinders als planten. Bij bossen is deze relatie alleen gevonden voor dagvlinders en niet voor 
planten (zie paragraaf 4.2). 
 
In de Metanatuurplanner zou de heterogeniteit van gebieden aanvullend op de gebiedsgrootte als 
extra factor kunnen worden meegenomen. 
1. Heterogeniteit zorgt voor een grotere veerkracht en is daarmee in staat om grotere milieudruk 
op te vangen. In de huidige Metanatuurplanner is de milieudruk geïmplementeerd als een 
verlaging van de kwaliteit. Een hoge heterogeniteitswaarde kan gebruikt worden als een 
verhoging van de kwaliteit tot een maximum dat gelijk staat aan optimaal leefgebied. Wanneer er 
meerdere drukfactoren zijn, kan de kwaliteit vervolgens toch omlaag gaan, maar een kleine mate 
van milieudruk kan opgevangen worden. 
2. Heterogeniteit zorgt er voor dat sleutelgebieden klimaatbestendiger, minder gevoelig voor 
weersextremen, omdat eigenschappen die samenhangen met herstelvermogen en tolerantie 
sterker vertegenwoordigd zijn. Bij de beoordeling van de sleutelgebieden kunnen dan twee 
categorieën onderscheiden worden. Veerkrachtige/klimaatbestendige sleutelgebieden en niet 
veerkrachtige/klimaatbestendige sleutelgebieden.  
 
Bij de eerste mogelijkheid wordt de heterogeniteit van het landschap gebruikt vóór de beoordeling 
van de sleutelgebieden en bij de tweede na de beoordeling van de sleutelgebieden. De 
Metanatuurplanner is een eenvoudig model. Daarom is het van belang dat de heterogeniteit van het 
landschap als eenvoudige voorbewerking kan worden vastgesteld. Eén of twee kaartlagen worden in 
een voorbewerking gemaakt. Dit kan gedaan worden op basis van de gebruikte databestanden die in 
deze studie zijn gebruikt. De tweede mogelijkheid lijkt het beste aan te sluiten bij de 
onderzoeksresultaten. 
 
Heterogeniteit wordt in de internationale literatuur gezien als een belangrijke maat voor het opvangen 
van weersextremen die als gevolg van klimaatverandering vaker zullen optreden. (Hodgson et al., 
2009, Oliver et al., 2010). In heterogene gebieden met voldoende gradiënten zullen soorten 
schommelingen in het weer bijvoorbeeld tussen natte en droge jaren gemakkelijker kunnen worden 
opvangen.  
 
Het veerkrachtproject heeft laten zien dat in heterogene gebieden vaker eigenschapswaarden 
voorkomen, die samenhangen met een groot herstelvermogen na een verstoring of een zekere 
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weerstand tegen verstoringen. Dit zijn eigenschappen die de veerkracht van het ecosysteem bij een 
toenemende kans op weersextremen ten goede zullen komen.   
 
Een volgende onderzoeksstap zou kunnen zijn om van natuurgebieden in Nederland de heterogeniteit 
te bepalen als indicator voor het herstelvermogen. In het veerkrachtproject is de heterogeniteit 
berekend voor circa 40 moeras- en bosgebieden. Het is interessant om te bepalen hoe deze 
heterogeniteit zich verhoudt tot de heterogeniteit in de rest van Nederland.  
 
 
4.4 Vragen vervolgonderzoek 
Relatie tussen eigenschappen en ecosysteemdiensten  
Biodiversiteit en abiotische processen leveren ecosysteemdiensten aan de maatschappij. De 
betrouwbaarheid in het leveren van ecosysteemdiensten van voldoende kwaliteit nu en in de 
toekomst is een belangrijke randvoorwaarde voor duurzaamheid. Een relevante vraag voor het beleid 
is hoe je het landschap zodanig kan inrichten dat een duurzame levering van ecosysteemdiensten 
gewaarborgd is. Veerkrachtige ecosystemen zijn hiervoor een belangrijke randvoorwaarde.  
 
Een probleem is dat het nog maar beperkt bekend is aan welke randvoorwaarden het landschap 
moet voldoen om duurzaam ecosysteemdiensten te kunnen leveren. Welke abiotische en ruimtelijke 
condities zijn nodig in het landschap (en op welke schaal) om duurzaam ecosysteemdiensten te 
kunnen leveren?  
 
Ook de directe of indirecte relaties tussen het voorkomen van bepaalde eigenschappen en de 
levering van ecosysteemdiensten is nog weinig bekend. In de volgende paragrafen wordt ingegaan 
op deze relaties voor bossen en moerassen. Waar mogelijk wordt een relatie gelegd tussen de in dit 
onderzoek gevonden relatie tussen eigenschappen en heterogeniteit en hoe dit door zou kunnen 
werken naar ecosysteemdiensten van bossen en moerassen.  
 
Directe relaties tussen eigenschappen en ecosysteemdiensten 
Sommige eigenschappen zijn direct terug te voeren tot het leveren van specifieke 
ecosysteemdiensten zoals: 
• Biomassa-productie: bladgrootte, vegetatiehoogte en houtigheid van gewassen zijn bijvoorbeeld 
eigenschappen die in de veerkrachtanalyse van het bosecosysteem zijn onderzocht die bijdragen 
aan de biomassa-productie. 
• Waterzuivering: helofyten filters van moerassen dragen bij aan waterzuivering. 
• Watervasthoudend vermogen: kan regionaal worden bevorderd door aanwezigheid van 
moerassen. 
• Bestuivers: bestuivers zijn belangrijk voor landbouwgewassen. 
• Nectarplanten: nectarplanten leveren voedsel aan bestuivers. Bestuivers zijn belangrijk voor 
landbouwgewassen. 
• Tonglengte dagvlinders: sommige plantensoorten zijn voor de bestuiving afhankelijk van insecten 
met lange tong.  
• Natuurlijke predatoren: plaagregulatie in de landbouw. 
 
Voor de eigenschappen waar een directe relatie gelegd kan worden met een ecosysteemdienst is 
een mogelijke lijn van onderzoek of de soorten die deze eigenschapswaarden vertegenwoordigen 
duurzaam voorkomen, zodat ook de ecosysteemdienst duurzaam gewaarborgd is. Door het 
koppelen van populatietrenddata van soorten (NEM-data) aan eigenschapsdatabases (bijvoorbeeld de 
LEDA-database voor planten), ontstaat inzicht in de populatietrends van soorten die door hun 
eigenschapswaarden bijdragen aan een bepaalde ecosysteemdienst. Bij stabiele of stijgende trends 
is de levering van de ecosysteemdienst goed gewaarborgd. Bij grote populatiefluctuaties in de tijd of 
afnemende trends is de levering van de ecosysteemdiensten onzeker. Een volgende onderzoeksstap 
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is om deze populatietrends ook te relateren aan de eigenschappen van het landschap, zoals de 
hoeveelheid geschikt habitat, de ruimtelijke samenhang en de heterogeniteit van het landschap. 
 
Voor veel ecosysteemdiensten is echter de directe relatie tussen variatie in eigenschapswaarden, de 
functie in het ecosysteem en de bijdrage aan ecosysteemdiensten nog onvoldoende onderbouwd. 
Een uitzondering hierop vormt de productiviteit van de vegetatie: de productie van biomassa 
(Fagione et al., 2007, zie kader). Voor de productiviteit van de vegetatie is aangetoond dat een hoge 
diversiteit aan eigenschappen die samenhangen met het gebruik van resources (met name het 
gebruik van nutriënten) leidt tot een hogere productiviteit van de vegetatie als geheel. Een directe 
koppeling tussen maximale biomassaproductie en de optimale variatie in eigenschapswaarden die 
daarmee samenhangt is echter ook voor biomassa nog niet beschikbaar. Om relaties tussen 
variaties in eigenschapswaarden en biomassaproductie te kwantificeren is langjarig experimenteel 
onderzoek nodig.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Indirecte relaties tussen eigenschappen en ecosysteemdiensten 
Het is aannemelijk dat veerkrachtige ecosystemen bij zullen dragen aan de zekerheid van levering 
van ecosysteemdiensten nu en in de toekomst. Hier ligt een duidelijke relatie met de resultaten van 
het veerkrachtproject. In het veerkrachtproject zijn eigenschappen onderzocht die gerelateerd zijn 
aan de tolerantie van soorten tegen verstoringen en het herstelvermogen van soorten na een 
verstoring. Een ecosysteem met een goede vertegenwoordiging van deze eigenschapswaarden is 
minder gevoelig voor verstoringen en heeft daarmee een hoge veerkracht. In dergelijke ecosystemen 
zal ook de levering van ecosysteemdiensten beter gewaarborgd zijn. 
 
In het veerkrachtproject zijn significante relaties gevonden tussen de heterogeniteit van het 
landschap en het voorkomen van eigenschappen die gerelateerd zijn aan een goed herstelvermogen 
en tolerantie voor verstoringen. De resultaten voor dagvlinders geven duidelijke aanknopingspunten 
met name voor moeras en in iets mindere mate voor bossen. De resultaten voor planten zijn 
onduidelijker, voor moeras bieden de resultaten aanknopingspunten maar dit geldt niet voor bossen.   
  
De relatie tussen eigenschappen die de veerkracht van het ecosysteem bevorderen en de 
heterogeniteit van het landschap leveren aanknopingspunten voor verder onderzoek. Bijvoorbeeld 
een ruimtelijke analyse naar de heterogeniteit rond moeras- en bosecosystemen geeft aan waar de 
levering van ecosysteemdiensten gewaarborgd is door een hoge heterogeniteit en waar dit niet het 
geval is. 
 
 
 
 
 
Fargione et al. (2007). From selection to complementarity: shifts in the causes of biodiversity- productivity 
relationships in a long- term biodiversity experiment. Proceedings of the Royal Society B-Biological 
Sciences 274(1611): 871-876.  
 
In a 10-year (1996-2005) biodiversity experiment, the mechanisms underlying the increasingly positive effect of 
biodiversity on plant biomass production shifted from sampling to complementarity over time. The effect of 
diversity on plant biomass was associated primarily with the accumulation of higher total plant nitrogen pools 
(N g m(-2)) and secondarily with more efficient N use at higher diversity. The accumulation of N in living plant 
biomass was significantly increased by the presence of legumes, C4 grasses, and their combined presence. 
Thus, these results provide clear evidence for the increasing effects of complementarity through time and 
suggest a mechanism whereby diversity increases complementarity through the increased input and retention 
of N, a commonly limiting nutrient. 
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Bijlage 1  Bruikbaarheid GIS-bestanden voor berekenen 
heterogeniteit  
Top10NL 
Dit is de nieuwste versie van de topografische kaart. De extra classificatie ‘Voorkomen’ die is 
toegevoegd aan de terreintypen, geeft extra informatie. Daarbij wordt onderscheiden gemaakt in 
‘dras, moerassig’, ‘dras, moerassig | met riet’ en ‘met riet’. Voordelen van Top10NL zijn: 
• recent; 
• onderscheid in ‘dras, moerassig’, ‘dras, moerassig | met riet’ en ‘met riet’; 
• bevat ook alle andere typen die we nodig hebben, dus geen complicaties bij het combineren van 
bestanden (overlap); 
• goed gedocumenteerd. 
 
 
Voorbeeld: Nieuwkoop Top10NL Terrein (met vereenvoudigde legenda) 
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Basiskaart Natuur 
Rasterbestand met een resolutie van 25 meter op basis van topografische data. Legenda-eenheden: 
• graslanden; 
• natuurgrasland; 
• akker; 
• heide; 
• bos; 
• bebouwd en infrastructuur; 
• water; 
• rietmoeras; 
• stuifzand; 
• duin, strand en zandplaten. 
 
Versie 2004 is beschikbaar via Geodesk. Versies 2006 (2.1) en 2009 (3) zijn beschikbaar via Jan 
Clement (Alterra Wageningen UR). Bestand is vrij grof en mogelijk niet geschikt om de ligging van het 
moeras te achterhalen. Met name onbetrouwbaar bij kleine oppervlakken die juist voor de 
heterogeniteit van belang zijn. Geen onderscheid tussen bebouwing en infrastructuur en geen 
onderscheid in bostypen. Het onderscheid tussen ‘grasland en ‘natuurgrasland’ is een interessante 
aanvulling op Top10NL. 
 
 
Voorbeeld: Nieuwkoop Basiskaart Natuur 
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Beheertypenkaart natuur 
Polygonen met natuurtypen. In kleinere gebieden worden allerlei typen onderscheiden die voor ons 
veel differentiatie geven. In grotere gebieden, zoals de Biesbosch, wordt minder onderscheid 
gemaakt en worden grote complexen geclassificeerd als type N01.03 (Rivier- en moeraslandschap). 
Het gebrek aan nadere detaillering maakt dit bestand voor ons onbruikbaar. Interessant zijn de SAN-
typen die in het bestand zijn opgenomen en kunnen dienen voor een verbeterde classificatie van het 
omliggende, veelal agrarische, gebied.  
 
 
Voorbeeld: Nieuwkoop Beheertypenkaart natuur 
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Viris 
Thematisch raster met lengten en oppervlakten per cel met een resolutie van 25 m. Er is geen 
aparte categorie moeras, dus het bestand kan niet gebruikt worden om de moerassen op te sporen. 
Viris kan wel worden gebruikt om de mate van groene en blauwe dooradering te achterhalen. 
Interessante categorieën in dit verband zijn: sloten tot 3 m, sloten tussen 3 en 6 m, greppels, groot 
water en klein water (eventueel voor de oevers), bomenrijen en heggen. Probleem is echter dat bos 
vanaf drie meter breed ook als polygonen in het bestand zijn opgenomen en er dus een bewerking 
moet worden uitgevoerd om de smalle en kleine bossen te classificeren als dooradering.  
 
 
Voorbeeld: Nieuwkoop Virisbestand blauwe dooradering  
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LGN5 Natuur 
Apart bestand van Landelijk Grondgebruik Nederland, LGN (resolutie 25 m) met de typen agrarisch 
gebied, loofbos, naaldbos, zoet water, zout water, bebouwd gebied, kust, heide, hoogveen, moeras, 
veenweide, overige natuur, kale grond in natuurgebied. Zoals op de kaart van Nieuwkoop is te zien is 
het loofbos hier opgegaan in het moeras. Dit bestand bevat te weinig categorieën om heterogeniteit 
goed te kunnen beschrijven. Kleine elementen worden voor ons doel te vaak gemist. 
 
 
Voorbeeld: Nieuwkoop LGN5 Natuur 
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Grondwaterkaart 
Kaart met de gemiddelde voorjaarsgrondwaterstand. Dit bestand zou extra informatie kunnen geven 
over de mate van drassigheid. De informatie komt slecht overeen met de symbolen in Top10NL. De 
Top10NL informatie lijkt beter overeen te komen met de werkelijke situatie (geschat op basis van 
een steekproef van enkele bekende gebieden met Google Earth). 
 
 
Voorbeeld: Vergelijking drassigheid Nieuwkoopse plassen volgens de grondwaterkaart en Top10NL 
 
Voorbeeld: Vergelijking drassigheid Strabrechtse heide volgens de Grondwaterkaart en Top10NL 
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Actueel Hoogtebestand Nederland (AHN) 
Hoogteligging met een resolutie van 25 meter. Eventueel te gebruiken om nattere en drogere delen 
te onderscheiden. Kijkend naar de moerasgebieden zijn de hoogteverschillen te gering en leveren 
geen aanvullende informatie.  
 
 
Voorbeeld: Nieuwkoop AHN 
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Detail Top10NL-bestand 
 
 
 
Detail BKN-rasterbestand 
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In het BKN-rasterbestand is het detailniveau een stuk lager. Bovendien kunnen smalle elementen die 
op de Top-kaart een geheel zijn in de BKN in meerdere cellen uiteenvallen en in de analyse als 
meerdere patches worden gezien. Aangezien rietmoeras in BKN volledig afkomstig is uit Top10NL 
voegt het BKN voor moeras niets toe. De enige bruikbare aanvullende informatie van de BKN is het 
onderscheid in agrarisch en natuurlijk grasland.  
 
Omdat de resolutie van BKN-laag is ontstaan ‘rafels’ van agrarisch grasland en dat zou extra 
heterogeniteit tot gevolg hebben die in feite niet bestaat. Daarom is besloten om een verrasterd 
bronbestand van natuurlijke graslanden (resolutie 2,5 m) te gebruiken en te aggregeren tot een 
resolutie van 5 meter. Elke cel van 5 meter die minimaal 1 cel van 2,5 meter natuurlijk grasland 
bevat is geclassificeerd als natuurlijk grasland. Daarbij bleken er nog stroken van een enkele cel 
breed tussen percelen te bestaan die zijn weggewerkt door het natuurlijke grasland met één cel uit te 
breiden en weer in te krimpen. Dit bestand is gebruikt om grasland uit Top10NL om te coderen. 
 
Het Top10NL bestand bestaat uit meerdere kaartlagen waarvan voor ons doel de lagen Terrein en 
Water van belang zijn. Binnen die lagen is met een extra attribuut aangegeven of er riet aanwezig is 
en voor Terrein of het eventueel ‘dras, moerassig’ is. Om te komen tot een rasterbestand met 
relevante typen zijn de verschillende Top10NL-lagen verrasterd en met elkaar gecombineerd. 
Onderstaande tabel geeft een overzicht van de Top10NL-typen en hun nieuwe classificatie voor het 
onderzoek naar heterogeniteit. 
 
Terreinlaag en Waterlaag van het bestand Top10NL 
Top10NL  
Kaartlaag Terrein 
 
Vlakvormig 
Omschrijving Heterogeniteit hele 
landschap 
Heterogeniteit  
alleen bos 
0 Geen terrein Geen terrein Rest 
1 Aanlegsteiger Geen terrein Rest 
2 Akkerland Akker Rest 
3 Basaltblokken, steenglooiing Geen terrein Rest 
4 Bebouwd gebied Bebouwd Rest 
5 Boomgaard Gras Rest 
6 Boomkwekerij Akker Rest 
7 Bos: gemengd bos Loofbos Loofbos 
8 Bos: griend Loofbos Loofbos 
9 Bos: loofbos Loofbos Loofbos 
10 Bos: naaldbos Naaldbos Naaldbos 
11 Dodenakker Bebouwd Rest 
12 Dodenakker met bos Loofbos Loofbos 
13 Fruitkwekerij Akker Rest 
14 Grasland Gras Rest 
15 Heide Heide Rest 
17 Onbekend Onbekend Rest 
18 Overig Bebouwd Rest 
19 Populieren Loofbos Loofbos 
20 Spoorbaanlichaam Geen terrein Rest 
21 Zand Heide Rest 
Nadere onderverdeling Dras, moerassig Niet onderscheiden Niet onderscheiden 
Nadere onderverdeling Riet Niet onderscheiden Niet onderscheiden 
Nadere onderverdeling Dras, moerassig en riet Niet onderscheiden Niet onderscheiden 
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Top10NL  
Kaartlaag Water 
 
Vlakvormig 
   
1 Zee Zee Rest  
2 Droogvallend Zee Rest 
3 Meer, plas, ven, vijver Water Rest 
4 Waterloop Water Rest 
5 Onbekend Onbekend Rest 
Nadere onderverdeling Dras, moerassig en riet Niet onderscheiden Niet onderscheiden 
Nadere onderverdeling Overig Niet onderscheiden Niet onderscheiden 
 
Moeras 
Top10NL  
Kaartlaag Terrein 
Omschrijving Heterogeniteit  
0 Geen terrein Geen terrein 
1 Aanlegsteiger Geen terrein 
2 Akkerland Akker 
3 Basaltblokken, steenglooiing Geen terrein 
4 Bebouwd gebied Bebouwd 
5 Boomgaard Gras 
6 Boomkwekerij Akker 
7 Bos: gemengd bos Loofbos 
8 Bos: griend Griend 
9 Bos: loofbos Loofbos 
10 Bos: naaldbos Naaldbos 
11 Dodenakker Bebouwd 
12 Dodenakker met bos Loofbos 
13 Fruitkwekerij Akker 
14 Grasland Gras 
15 Heide Heide 
17 Onbekend Onbekend 
18 Overig Bebouwd 
19 Populieren Loofbos 
20 Spoorbaanlichaam Geen terrein 
21 Zand Heide 
Nadere onderverdeling Dras, moerassig Dras, moerassig  
Nadere onderverdeling Riet Riet 
Nadere onderverdeling Dras, moerassig en riet Dras, moerassig en riet 
   
Top10NL  
Kaartlaag Water 
  
1 Zee Zee 
2 Droogvallend Droogvallend 
3 Meer, plas, ven, vijver Meer, plas, ven, vijver 
4 Waterloop Waterloop 
5 Onbekend Onbekend 
Nadere onderverdeling Dras, moerassig en riet Dras, moerassig en riet 
Nadere onderverdeling Overig Overig 
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Code Virus-bestand (2009) Omschrijving Heterogeniteitsmaat 
lyn_wat03 Sloten tot 3 meter breed Lengte sloten 
lyn_wat36 Sloten tussen 3 en 6 meter breed Lengte sloten 
lyn_heg heggen en houtwallen (m) Lengte opgaande begroeiing 
lyn_bomen Bomenrijen (m) Lengte opgaande begroeiing 
 
Naast het grondgebruik vermeldt Top10NL in het attribuut ‘Voorkomen’ of het terrein ‘dras, 
moerassig’ is, (deels) begroeid met riet, of beide. Voor de watervlakken in Top10NL worden vijf 
typen onderscheiden en in een extra attribuut wordt aangegeven of er riet in het water groeit.  
 
De Top10NL-terrein en –water zijn verrasterd met een resolutie van vijf meter. Dezelfde vlakken zijn 
tevens verrasterd op het attribuut dat iets zegt over drassigheid en begroeiing met riet. De vier op 
deze manier verkregen rasters zijn met elkaar gecombineerd. Elke unieke combinatie heeft een eigen 
viercijferige code gekregen: het eerste cijfer staat voor het grondgebruik, het tweede voor 
drassigheid en riet, het derde voor het type water en het vierde voor eventuele rietbegroeiing in het 
water. Voor elke viercijferige code is gekeken tot welke klasse het gerekend moet worden om de 
heterogeniteit van het landschap te berekenen. Onderstaande tabel geeft een overzicht van de 
klassen die we hiervoor onderscheiden. 
 
De tabel laat zien welk ‘heterogeniteitstype’ is toegekend aan welke viercijferige code voor de 
combinatie van grondgebruik en water. In de kolommen ‘Combi’ en ‘Combi2’ staan de viercijferige 
codes. In de kolom ‘Moeras’ staat de code die het voor de berekening van de heterogeniteit is 
toegekend aan alle waardes tussen ‘Combi’ en ‘Combi2’. 
 
‘Heterogeniteitstype’ toegekend aan viercijferige code voor de combinatie van grondgebruik en water 
COMBI COMBI2 MOERAS 
1000 1399 61 
2000 2099 40 
2100 2199 41 
2200 2399 21 
3000 3099 71 
3100 3399 31 
4000 4399 31 
5000 5399 81 
6000 6399 101 
7000 7199 91 
7200 7399 21 
8000 8000 0 
8001 8030 11 
8031 8031 21 
8032 8040 11 
8041 8041 21 
8042 8042 11 
9000 9000 101 
9001 9030 11 
9031 9031 21 
9032 9040 11 
9041 9041 21 
9042 9042 11 
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In principe zou alleen de codeCOMBI beginnend met ‘90’ op de eerste twee posities een 9 (geen 
terrein) gevolgd te kunnen worden door de codes voor water (laatste twee posities). Toch blijken er 
ook combinaties van grondgebruik en water voor te komen. Dit kan alleen gaan om cellen op de 
overgang van land naar water of om sporadische (digitaliseer-)fouten in Top10NL. Bij de her-
classificatie van die situaties zijn de volgende keuzes gemaakt: altijd de eerste twee posities van het 
veld COMBI gebruikt voor de nieuwe classificatie. Waar COMBI gelijk is aan 9000 is er geen terrein 
en ook geen water en hebben we, de systematiek van Top10NL volgend, te maken met 
infrastructuur. Die wordt voor de heterogeniteitsberekening geclassificeerd als bebouwing en tot een 
breedte van acht cellen uit de kaart ‘geknepen’. Waar COMBI begint met een 8 (‘onbekend’) gebruiken 
we de laatste twee cijfers voor het geval er wel water is gekarteerd. Bij akkers, graslanden, bos, 
heide en onbekend (1xxx, 2xxx, 3xxx, 7xxx en 8xxx) is gebruik gemaakt van de laatste twee posities. 
Randcellen zijn dus toegekend volgens het water dat in de cel aanwezig is. Grienden, naaldbos en 
bebouwing (4xxx, 5xxx en 6xxx) zijn altijd als zodanig geclassificeerd. 
 
Tot slot zijn er nog twee laatste bewerkingen uitgevoerd. Het grasland is opgesplitst in agrarisch en 
natuurlijk grasland. Daar waar grasland (code 40) samenvalt met natuurlijk grasland in BKN wordt het 
gras geclassificeerd als natuurlijk grasland (code 41). Er bleken smalle stroken en losse snippers 
agrarisch grasland te blijven bestaan op overgangen van natuurlijk grasland naar andere typen. Die 
zijn verwijderd door het agrarische grasland met één cel in te krimpen en weer uit te breiden. 
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Bijlage 2  Pythonscript voor het genereren van de 
heterogeniteitskaart 
# --------------------------------------------------------------------------- 
# Extractrasters_shrink_agra.py 
# 
# Description:  
# --------------------------------------------------------------------------- 
 
# Import arcpy module 
import arcpy 
 
from arcpy import env 
from arcpy.sa import * 
 
# Check out any necessary licenses 
arcpy.CheckOutExtension("spatial") 
 
arcpy.env.cellSize = "5" 
arcpy.env.overwriteOutput = "True" 
 
punten = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Buffers\\Analysepunten.shp" 
# punten = "E:\Veerkracht\Analyse\Buffers\Analysepunten.shp" 
# Identify the geometry field 
# 
desc = arcpy.Describe(punten) 
shapefieldname = desc.ShapeFieldName 
 
# Create search cursor 
# 
rows = arcpy.SearchCursor(punten) 
 
# Enter for loop for each feature/row 
# 
 
print "defining stralen" 
Stralen = ["100", "200", "500", "1000", "2000", "5000", "10000"] 
 
for row in rows: 
    # Create the geometry object 'feat' 
    # 
    feat = row.getValue(shapefieldname) 
    pnt = feat.getPart() 
    afko = row.getValue("afko") 
    print "bezig met ",afko 
    print "  calculating extent" 
 
    # Print x,y coordinates of current point 
    # 
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    X = int(pnt.X) 
    Y = int(pnt.Y) 
 
    X5 = divmod(X+2.5,5)[0]*5 
    Y5 = divmod(Y+2.5,5)[0]*5 
 
    Midpunt = str(X5)+" "+str(Y5) 
 
    Diam = 10050 
     
    Xmin = X5 - Diam 
    Xmax = X5 + Diam 
    Ymin = Y5 - Diam 
    Ymax = Y5 + Diam 
    print str(Xmin), str(Ymin), str(Xmax), str(Ymax) 
 
    # Set Geoprocessing environments 
    arcpy.env.snapRaster = "" 
    arcpy.env.extent = str(Xmin)+" "+str(Ymin)+" "+ str(Xmax)+" "+str(Ymax) 
 
    # Local variables: 
    Terrein_vlakken = r"\\WUR\dfs-
root\ESG\Shares\Arc\GeoDataBase_11\OSA11_to_SCOMP0283.sde\TOP10NL1009.TERREIN" 
    Water_vlak = r"\\WUR\dfs-
root\ESG\Shares\Arc\GeoDataBase_11\OSA11_to_SCOMP0283.sde\TOP10NL1009.WATERDEEL_VLAK" 
    ReclassCombi_dbf = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\ReclassCombi.dbf" 
    ReclassTerrein = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\ReclassTerrein.dbf" 
    ReclassNietMoeras = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\ReclassNietMoeras.dbf" 
    ReclassBKN_dbf = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\ReclassBKN.dbf" 
    Terrein = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\terrein" 
    Water = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\water" 
    TRriet = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\trriet" 
    Wriet = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\wriet" 
    Terrein0 = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\terrein0" 
    V_Terrein = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\v_terrein" 
    Vk_terriet = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\vk_terriet" 
    Triet0 = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\triet0" 
    Water0 = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\water0" 
    Wriet0 = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\wriet0" 
    Combi = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\combi" 
    moeras0 = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\moeras0" 
    moeras_enBKN = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\moeras_enbkn" 
    MoerasBKNmin = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\Moerasbknmin" 
    Moeras = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\moeras" 
    moerasdef = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\moerasdef" 
    Moerasalleen = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\moerasalleen" 
    BKNVK = "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\Temp\\bknvk" 
    Natugras = "E:\\Veerkracht\\Databestanden\\Natuurlijkgras\\natugras5m" 
 
    # Process: Polygon to Raster 
    print "  Rasterizing Terrein" 
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    arcpy.PolygonToRaster_conversion(Terrein_vlakken, "TYPELANDGEBRUIK_C1", Terrein, 
"MAXIMUM_COMBINED_AREA", "NONE", "5") 
 
    # Process: Raster Calculator (2) 
    print "  Removing NoData" 
    Con0 = Con(IsNull(Terrein), "0", Terrein, "VALUE = 1") 
    Con0.save(Terrein0)  
 
    # Process: Reclass by Table 
    print "  Reclassing Terrein" 
    Reclass1 = ReclassByTable(Terrein0,ReclassTerrein,"Top10NL", "Top10NL", "Veerkracht", "NODATA") 
    Reclass1.save(V_Terrein) 
 
    # Process: Polygon to Raster (3) 
    print "  Rasterizing Terrein dras en riet" 
    arcpy.PolygonToRaster_conversion(Terrein_vlakken, "VOORKOMEN_CODE", TRriet, 
"MAXIMUM_COMBINED_AREA", "NONE", "5") 
 
    # Process: Raster Calculator 
    print "  Removing NoData" 
    Con1 = Con(IsNull(TRriet), "0", TRriet, "VALUE = 1") 
    Con1.save(Triet0) 
 
    # Process: Polygon to Raster (2) 
    print "  Rasterizing Water" 
    arcpy.PolygonToRaster_conversion(Water_vlak, "TYPEWATER_CODE", Water, "MAXIMUM_COMBINED_AREA", 
"NONE", "5") 
 
    # Process: Raster Calculator (3) 
    print "  Removing NoData" 
    Con2 = Con(IsNull(Water), "0", Water, "VALUE = 1") 
    Con2.save(Water0) 
 
    # Process: Polygon to Raster (4) 
    print "  Rasterizing Water dras en riet" 
    arcpy.PolygonToRaster_conversion(Water_vlak, "VOORKOMENWATER_CODE", Wriet, 
"MAXIMUM_COMBINED_AREA", "NONE", "5") 
 
    # Process: Raster Calculator (4) 
    print "  Removing NoData" 
    Con3 = Con(IsNull(Wriet), "0", Wriet, "VALUE = 1") 
    Con3.save(Wriet0) 
 
    # Process: Combine (2) 
    print "  Combining rasters" 
    Combine1 = Combine([V_Terrein,Triet0,Water0,Wriet0]) 
    Combine1.save(Vk_terriet) 
 
    # Process: Add Field 
    print "  Adding field" 
    arcpy.AddField_management(Vk_terriet, "Combi", "LONG", "6", "", "", "", "NULLABLE", "NON_REQUIRED", "") 
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    # Process: Calculate Field 
    print "  Calculating field" 
    arcpy.CalculateField_management(Vk_terriet, "Combi", "[V_TERREIN] * 1000 + [TRIET0] * 100 + [WATER0] * 
10 + [WRIET0]", "VB", "") 
 
    # Process: Lookup 
    print "  Looking up combi" 
    Lookup2 = Lookup(Vk_terriet, "COMBI") 
    Lookup2.save(Combi) 
 
    # Process: Reclass by Table (2) 
    print "  Reclassing combi" 
    Reclass2 = ReclassByTable(Combi, ReclassCombi_dbf, "COMBI", "COMBI2", "Moeras", "NODATA") 
    Reclass2.save(moeras0) 
 
    # Process: Raster Calculator (5) 
    print "  Finding natuurlijk grasland" 
    Con4 = Con((Raster(Natugras) == 1) & (Raster(moeras0) == 40), "41", moeras0, "VALUE = 1") 
    Con4.save(moeras_enBKN) 
 
    # Process: Shrink 
    print "  Shrinking infra" 
    arcpy.gp.Shrink_sa(moeras_enBKN, MoerasBKNmin, "4", "101") 
 
    # Process: Expand 
    print "  Expanding infra" 
    arcpy.gp.Expand_sa(MoerasBKNmin, Moeras, "4", "101") 
 
    # Process: Shrink 
    print "  Shrinking grasland" 
    arcpy.gp.Shrink_sa(Moeras, MoerasBKNmin, "1", "40") 
 
    # Process: Expand 
    print "  Expanding grasland" 
    arcpy.gp.Expand_sa(MoerasBKNmin, Moeras, "1", "40") 
 
    # Process: Reclass by Table (3) 
    print "  Reclassing moeras" 
    Reclass4 = ReclassByTable(Moeras, ReclassNietMoeras, "Moeras", "Moeras", "Moeras2", "NODATA") 
    Reclass4.save(Moerasalleen) 
    print "  Extracting by circles" 
    for R in Stralen: 
        print "    "+R 
        # Process: Extract by Circle (2) 
        arcpy.gp.ExtractByCircle_sa(Moerasalleen, Midpunt, R, "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\"+afko+"M"+R, 
"INSIDE") 
        arcpy.gp.ExtractByCircle_sa(Moeras, Midpunt, R, "E:\\Veerkracht\\Analyse\\Rasters\\"+afko+"L"+R, 
"INSIDE") 
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Bijlage 3  Beschrijving landschapsindices heterogeniteit 
Shannon's Diversity Index  
  
Pi =     proportion of the landscape occupied by patch 
type (class) i. 
Description SHDI equals minus the sum, across all patch types, of the proportional 
abundance of each patch type multiplied by that proportion. Note, Pi is 
based on total landscape area (A) excluding any internal background 
present. 
Units  Information 
Range SHDI ≥ 0, without limit 
 
SHDI = 0 when the landscape contains only 1 patch (i.e., no diversity). 
SHDI increases as the number of different patch types (i.e., patch richness, 
PR) increases and/or the proportional distribution of area among patch 
types becomes more equitable. 
Comments Shannon’s diversity index is a popular measure of diversity in community 
ecology, applied here to landscapes. Shannon’s index is somewhat more 
sensitive to rare patch types than Simpson’s diversity index. 
 
Simpson's Diversity Index  
  
Pi =     proportion of the landscape occupied by patch 
type (class) i. 
Description SIDI equals 1 minus the sum, across all patch types, of the proportional 
abundance of each patch type squared. Note, Pi is based on total landscape 
area (A) excluding any internal background present. 
Units  None 
Range 0 ≤ SIDI < 1 
 
SIDI = 0 when the landscape contains only 1 patch (i.e., no diversity). 
SIDI approaches 1 as the number of different patch types (i.e., patch 
richness, PR) increases and the proportional distribution of area among 
patch types becomes more equitable. 
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Comments Simpson’s diversity index is another popular diversity measure borrowed 
from community ecology. Simpson's index is less sensitive to the presence 
of rare types and has an interpretation that is much more intuitive than 
Shannon's index. Specifically, the value of Simpson's index represents the 
probability that any 2 pixels selected at random would be different patch 
types. 
 
Contagion-index 
   
Pi =proportion of the landscape occupied by patch type (class) i. 
gik =number of adjacencies (joins) between pixels of patch types (classes) i and k based 
  double-count method. 
m =number of patch types (classes) present in the landscape, including the landscape 
 if present. 
Description CONTAG equals minus the sum of the proportional abundance of each 
patch type multiplied by the proportion of adjacencies between cells of 
that patch type and another patch type, multiplied by the logarithm of the 
same quantity, summed over each unique adjacency type and each patch 
type; divided by 2 times the logarithm of the number of patch types; 
multiplied by 100 (to convert to a percentage). In other words, the 
observed contagion over the maximum possible contagion for the given 
number of patch types. Note, CONTAG considers all patch types present 
on an image, including any present in the landscape border, if present, and 
considers like adjacencies (i.e., cells of a patch type adjacent to cells of the 
same type). All background edge segments are ignored, as are landscape 
boundary segments if a border is not provided, because adjacency 
information for these edge segments is not available and the intermixing 
of the classes with background is assumed to be irrelevant. Cell 
adjacencies are tallied using the double-count method in which pixel order 
is preserved, at least for all internal adjacencies (i.e., involving cells on the 
inside of the landscape). If a landscape border is present, adjacencies on 
the landscape boundary are counted only once as are all adjacencies with 
background. Note, Pi is based on the total landscape area (A) excluding 
any internal background present. 
Units  Percent 
Range 0 < CONTAG ≤ 100  
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CONTAG approaches 0 when the patch types are maximally 
disaggregated (i.e., every cell is a different patch type) and interspersed 
(equal proportions of all pairwise adjacencies). CONTAG = 100 when all 
patch types are maximally aggregated; i.e., when the landscape consists of 
single patch. CONTAG is undefined and reported as “N/A” in the 
“basename”.land file if the number of patch types is less than 2, or all 
classes consist of one cell patches adjacent to only background. 
Comments Contagion is inversely related to edge density. When edge density is very 
low, for example, when a single class occupies a very large percentage of 
the landscape, contagion is high, and vice versa. In addition, note that 
contagion is affected by both the dispersion and interspersion of patch 
types. Low levels of patch type dispersion (i.e., high proportion of like 
adjacencies) and low levels of patch type interspersion (i.e., inequitable 
distribution of pairwise adjacencies results in high contagion, and vice 
versa. 
 
Shape Index 
 
  
pij =                perimeter of patch ij in terms of number of cell 
surfaces. 
min pij =         minimum perimeter of patch ij in terms of 
number of cell surfaces (see below). 
Description SHAPE equals patch perimeter (given in number of cell surfaces) divided 
by the minimum perimeter (given in number of cell surfaces) possible for 
a maximally compact patch (in a square raster format) of the 
corresponding patch area. If aij is the area of patch ij (in terms of number 
of cells) and n is the side of a largest integer square smaller than aij, and m 
= aij - n2, then the minimum perimeter of patch ij, min-pii will take one of 
the three forms (Milne 1991, Bogaert et al. 2000): 
 
min-pii = 4n, when m = 0, or 
min-pii = 4n + 2, when n2 < aij ≤ n(1+n), or 
min-pii = 4n + 4, when aij > n(1+n). 
Units None 
Range SHAPE ≥ 1, without limit. 
 
SHAPE = 1 when the patch is maximally compact (i.e., square or almost 
square) and increases without limit as patch shape becomes more 
irregular. 
Comments Shape index corrects for the size problem of the perimeter-area ratio index 
(see previous description) by adjusting for a square (or almost square) 
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standard and, as a result, is the simplest and perhaps most straightforward 
measure of overall shape complexity. Note, the minimum perimeter for an 
aggregate of like-valued square pixels (aij) is calculated as above. For 
large patches, say aij > 100 pixels, the minimum perimeter asymptotically 
approaches , the perimeter of an exact square of size aij. Previous 
versions of FRAGSTATS used this large patch approximation in the shape 
index. Thus, the results will not agree exactly with previous runs, although 
the differences will be nontrivial only in cases involving very small 
patches. 
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